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La adopción del com portamiento migratorio en las aves podría lim itar el tiem po y los 
recursos disponibles durante el verano pa ra sustituir el plum aje viejo por uno nuevo 
(muda). Esta Tesis explora la existencia de ajustes y adaptaciones durante la m uda en 
respuesta a estas restricciones asociadas c on la m igración. Para ello se consideraron 
datos bibliográficos de especies de aves pa seriformes de la región Paleártica, así com o 
diversos rasgos obtenidos de muestras biológicas (plumas) de poblaciones naturales (i.e. 
tasas de crecimiento, masa, estructura y com portamiento mecánico de las plum as), que 
informan sobre la ejecución de la m uda. Esta inform ación se relacionó con el 
comportamiento m igratorio de las aves a través de aproxim aciones inter e 
intraespecíficas em pleando el m étodo com parativo y técnicas de estadística 
convencionales. Las presiones tem porales que im plica la m igración han conducido a 
una reducción de la duración de la m uda en las especies que llevan a cabo este proceso 
entre la reproducción y la m igración otoñal. Sin em bargo, esta aceleración del proceso 
de sustitución del plumaje está asociada con la producción de plumas de menor masa y, 
por lo tanto, menos complejas estructuralmente, lo que puede afectar a su funcionalidad. 
Dado que un plum aje de baja calidad reduciría la eficacia biológica de las aves, y 
especialmente la de aquellas que deben afrontar los exigentes desplazam ientos 
migratorios, las aves m igratorias han desarrollado diversos m ecanismos de 
compensación. Por un lado, algunas especies m igratorias transaharianas han optado por 
modificar la ubicación temporal de la muda. De esta forma, han trasladado el proceso de 
muda al periodo invernal para evitar las lim itaciones temporales que supone m udar en 
verano. A su vez, esto les perm ite obtener plumas más complejas y pesadas. Por otro 
lado, en las especies en las que un cam bio fenológico de la m uda no parece viable, las 
aves han optado por otras soluciones menos perceptibles. En primer lugar, y suponiendo 
que las aves m igratorias pueden optim izar el uso de los recursos disponibles para la 
síntesis del plum aje, asignan m ás material a los tractos del plum aje que tienen m ayor 
relevancia funcional (por ejem plo, las plum as primarias del ala). En segundo lugar, a 
igualdad de inversión de material en las plumas, las aves migratorias parecen capaces de 
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obtener plum as con m ejores propiedades m ecánicas que sus equivalentes sedentarias. 
Esta Tesis señala la importancia de la migración, y sus costes asociados, en la variación 
de las estrategias de muda de las aves, sugiriendo la existencia de una compleja serie de 
ajustes de la m uda que han podido evoluci onar integrados con otro tipo de rasgos 
morfológicos, fisiológicos y del comportamiento en las aves migratorias. 
 
 
COMPROMISOS ENTRE MIGRACIÓN Y MUDA: MARCO CONCEPTUAL 
 
La capacidad de los organism os para reproducirse (su eficacia biológica o fitness) 
depende de una adecuada gestión de las m últiples actividades que deben realizar a lo 
largo de su vida. Obviamente, los individuos no pueden maximizar la inversión en todas 
sus funciones vitales debido a lim itaciones de tiempo y/o de su propia capacidad para 
adquirir suficientes nutrientes. En consecuen cia, estas actividades esenciales com piten 
por los recursos disponibles en el organismo, lo que conduce a compromisos entre ellas. 
De esta forma, un aumento en la inversión de recursos en una función determinada suele 
implicar la reducción del presupuesto dis ponible para otras (Roff 1992, Stearns 1992). 
Dado que la acción de la selección natural favorece las posibilidades de reparto de los 
recursos que se ajustan mejor a las circunstancias ecológicas y a la trayectoria evolutiva 
de los organismos, estos compromisos pueden ayudar a entender la variación fenotípica 
existente en las poblaciones naturales. 
Las estrategias vitales de las aves son muy diversas (Bennett y Owens 2002). Sin 
embargo, e independientem ente de esta aparente heterogeneidad, la m ayoría de las 
especies disponen sus actividades esenciales en una secuencia bastante predecible. En 
las zonas tem pladas, la m ayor parte de lo s paseriform es aprovechan el pico de 
productividad del verano para reproducirse e, inm ediatamente después, reem plazar 
todas sus plum as viejas por otras nuevas en un proceso llam ado muda (Fig. 1, Ginn y 
Melville 1983). Poco después de finalizar la m uda, se inicia el deterioro am biental que 
precede al invierno y que lleva a algunas es pecies o poblaciones a desplazarse a zonas 
menos adversas (estrategia m igratoria). Otras especies o poblaciones, en cam bio, optan 
por mantenerse en sus áreas de reproducción (estrategia sedentaria). En cualquier caso, 
ambas alternativas llevan a las aves a enfrentarse a un periodo desfavorable (la 
invernada) que, en caso de ser superado, les dará la posibilidad de afrontar una nueva 
reproducción.  
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Figura 1. Detalle de la muda secuencial de l as plumas del  a la de una
curruca capirotada Sylvia atricapilla.  
  
La reproducción y la m uda son dos activid ades que requieren una gran cantidad 
de tiempo y energía, por lo que las aves evitan solaparlas entre sí y con otras actividades 
costosas, como la migración (Jenni y W inkler 1994). En las aves sedentarias (Fig. 2A) 
la reproducción y la m uda sólo estarían lim itadas por la llegada de las condiciones 
invernales desfavorables. Sin em bargo, es ta situación, supuestam ente apacible, puede 
verse alterada por la inclusión de dos viaj es m igratorios en el ciclo anual. Estos 
desplazamientos exigen gran cantidad de en ergía y una dedicación de tiempo exclusiva, 
por lo que un ave m igratoria dispondría de m enos recursos y tiem po que un ave 
sedentaria para llevar a cabo las actividades habituales del verano (i.e. establecer un 
territorio, encontrar pareja, construir el nido, criar a los pollos y, por último, mudar; Fig. 
2B). Por si esto fuera poco, las aves m igratorias deben enfrentarse a otras desventajas 
adicionales que un estilo de vida sedentar io no com porta (por ejem plo, desventajas 
competitivas frente a los residentes en las áreas de reproducción e invernada, necesidad 
de familiarizarse con los nuevos territorios; Cox 1985). En este escenario tan restrictivo, 
se ha considerado que los costes causados por la migración podrían ser asumidos por la 
muda, ya que una reducción de la inversi ón en reproducción parece poco ventajosa en 
términos de eficacia biológica (Nilsson y Svensson 1996, Dawson et al. 2000). 
Asimismo, dado que la m uda postreproductiva norm almente se ubica inm ediatamente 
antes de la m igración, y esta requiere de una  exigente preparación previa (por ejem plo, 
la acum ulación de reservas energéticas pa ra el viaje), puede darse un com promiso 
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adicional entre la m uda y las etapas previas al inicio de la m igración otoñal, que 
reduciría aún más la cantidad de recursos que pueden ser asignados a la producción del 
plumaje (Lindström et al. 1994, Bonier et al. 2007). 
Independientemente de su historia evol utiva, todas las aves m igratorias se 
enfrentan a una serie de problem as co munes ante los que han respondido con 
adaptaciones sim ilares que, en conjunt o, definen lo que se denom ina el síndrome 
migratorio (Piersm a et al. 2005, Hedenström  2008). Las adaptaciones que perm iten 
aumentar la eficiencia del viaje m igratorio han acaparado la m ayor parte de la atención 
(por ejem plo, las m odificaciones m orfológicas o la adquisición de m ecanismos de 
orientación). Sin em bargo, apenas ha sido es tudiada la existencia de respuestas 
adaptativas que afecten a rasgos o actividad es que funcionan en otros contextos. Un 
caso paradigmático es el escaso conocimiento disponible acerca de los m ecanismos que 
han podido desarrollar las aves m igratorias para abordar los problem as a los que se 
exponen durante la muda. 
Muchos de los planteam ientos en torno al conflicto entre m uda y m igración se 
apoyan en experim entos de laboratorio en los que se trata de reproducir, a través de 
modificaciones del fotoperiodo, las lim itaciones tem porales que pueden experim entar 
las aves al m udar (Hall y Fransson 2000, Dawson 2004, Serra et al. 2007). De estas 
aproximaciones se deduce la existencia de un com promiso entre la duración de la m uda 
y la calidad del plum aje obtenido. Así, aumentos en la velocidad de la m uda reducen la 
cantidad de material que puede formar parte de la estructura de las plumas, lo cual tiene 
consecuencias sobre la funcionalidad del plum aje (Dawson et al. 2000, Serra 2001). 
Estos resultados se han asociado con la id ea, no suficientem ente apoyada por datos 
empíricos, de que las especies y poblaciones m igratorias tienden a reducir la duración 
de la m uda con relación a sus equivalentes  sedentarias (Jenni y W inkler 1994). Desde 
esta perspectiva, la m igración alteraría el equilibrio del citado com promiso, lo que 
podría desembocar en la obtención de un plum aje de calidad reducida. De esta form a, 
aunque un ave migratoria se puede beneficiar, en primera instancia, de una muda rápida 
y de un inicio tem prano de la m igración, es ta circunstancia podría llevar asociados 
costes a largo plazo sobre  la supervivencia y la capacidad de reproducción futura 
(Dawson et al. 2000, Metcalfe y Monaghan 2001). Es tos costes podrían relacionarse 
con una m enor resistencia de las plum as al desgaste (Serra 2001), una reducción de la 
capacidad de termorregulación de las aves (Nilsson y Svensson 1996) o un deterioro del 
comportamiento mecánico de las plumas (Dawson et al. 2000). En cualquier caso, dada 
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la im portancia de un plum aje de buena ca lidad en las aves, y particularm ente en 
aquellas que deben realizar vuelos de larga duración, la selección natural podría haber 
favorecido la aparición de mecanismos que alteraran el compromiso entre duración de la 
muda y calidad del plumaje. 
En la actualidad, un problem a fundamental para abordar estas cuestiones es que 
algunos parámetros esenciales de la m uda (por ejemplo, la velocidad de la m uda o la 
calidad del plumaje) son difíciles de estim ar en poblaciones naturales. Por este m otivo, 
la variación natural de la m uda y su relación con el comportamiento migratorio es poco 
conocida (Underhill et al. 1992, Serra 2001), lo que im pide com probar la validez 
externa de m uchos de los resultados obtenidos m ediante aproxim aciones 
experimentales. Sin em bargo, conocer lo que sucede en la naturaleza es prim ordial, ya 
que las generalizaciones a partir de resulta dos experim entales, que se obtienen en 
condiciones de laboratorio m uy sim plificadas, pueden llevar a interpretaciones 
incorrectas. 
 Otro aspecto de indudable interés en el estudio de los compromisos entre muda y 
migración es el papel que puede desem peñar este conflicto en la evolución y 
diversificación de las estrategias de muda (Jenni y W inkler 1994, Kjellén 1994). 
Algunos autores han sugerido que las lim itaciones tem porales relacionadas con la 
migración pueden ser las responsables de la ap arición de patrones de m uda alternativos 
a la m uda de verano (considerado el patrón de muda ancestral en regiones tem pladas; 
Svensson y Hedenström  1999, Hall y Tullber g 2004). Esta afirm ación viene apoyada 
por el hecho de que, en el Paleártico, todas las variantes a la m uda de verano se han 
desarrollado en especies que se desplazan al África subsahariana para pasar el invierno 
(especies m igratorias transaharianas). Estas especies realizan largas m igraciones que 
podrían lim itar drásticam ente el tiem po dis ponible en los territorios de reproducción 
para llevar a cabo una m uda funcional (Fig. 2C). Ante esta situación, algunas de estas 
especies se habrían visto forzadas a difere ntes soluciones, siendo dos de ellas las m ás 
comunes: (1) interrum pir la m uda para m igrar, y retom arla una vez han llegado a los 
cuarteles de invernada (m uda suspendida, Fig. 2D; Hall y Fransson 2001); y (2) en los 
casos más extremos donde la lim itación temporal podía ser aún m ayor, aplazar todo el 
proceso de m uda al periodo invernal (m uda invernal, Fig. 2E; Jenni y W inkler 1994). 
En paralelo a estas estrategias, un patrón de muda inusual y de difícil interpretación es 
el adoptado por el m osquitero musical Phylloscopus trochilus. Esta especie m igratoria 
transahariana realiza dos mudas completas en cada ciclo anual, una en las áreas estivales 
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europeas, y otra en las áreas de invernada af ricanas (Fig. 2F, Underhill et al. 1992). En 
cualquier caso, los factores que han conducido a esta variación de estrategias de muda, o 
el significado evolutivo de ellas, son todavía poco conocidos. 
 
 
Figura 2. Representación esquemática de las principales estrategias de organización 
del ciclo anual en las especies de paseri formes del Paleártico occidental. A, B y C 
muestran diferentes niv eles de lim itación temporal sobre la reproducción y  la m uda 
de verano a causa del aum ento de la intens idad del com portamiento migratorio (A: 
sedentarios, no limitados temporalmente; B: migrantes de corta/media distancia, con 
limitaciones interm edias; C : m igrantes de larga distancia, sufrirían una drástica 
reducción del tiem po disponible para mudar tras la reproducción). D (m uda 
suspendida), E (muda invernal) y F (muda bianual) constituyen alternativas al patrón 









A partir de lo expuesto anteriorm ente, el obj etivo principal de esta Tesis es evaluar las 
consecuencias de la m igración sobre el proceso de m uda (duración y calidad del 
plumaje resultante), y explorar la existencia de respuestas adaptativas que com pensen 
los posibles costes de una m uda acelerada en las aves m igratorias. Para ello, la Tesis se 
ha organizado en seis capítulos que trat an cuestiones interrelacionadas, y que 
profundizan en el com promiso entre el com portamiento m igratorio y la m uda en 
poblaciones naturales. Asimismo, también se aborda la im plicación de este conflicto en 
la evolución de las estrategias de m uda. Los objetivos particulares de cada uno de los 
capítulos presentados son los siguientes: 
Capítulo 1- Analiza si las diferencias en el com portamiento m igratorio 
contribuyen a explicar la variación entre esp ecies en la duración de la m uda de verano. 
Hasta ahora, esta asociación no había si do evaluada controlando el posible efecto 
confundidor del tamaño corporal o de las rel aciones filogenéticas entre especies que, en 
cambio, sí se consideran en esta aproximación. 
Capítulo 2- Evalúa la utilidad de la ptilocronología (el estudio de la tasa de 
crecimiento de las plum as a partir de la medición de sus barras de crecim iento) para 
predecir variaciones en la duración de la m uda entre especies y entre m udas diferentes 
dentro de especies (véase el m osquitero musical; Fig. 2F). Asim ismo, se discuten las 
implicaciones de estos resultados con relación a la evolución de la duración de la m uda 
de las aves, y la utilidad de la ptilocr onología como un método de estimación de dicho 
parámetro. 
Capítulo 3- Explora la existencia de un com promiso entre velocidad de la m uda 
y calidad del plum aje a través del análisis de la tasa de crecim iento y la m asa de las 
plumas rectrices de la cola en la curruca capirotada Sylvia atricapilla. Este compromiso 
podría estar oculto por las diferencias entr e individuos en su capacidad para adquirir 
recursos. Para salvar esta dificultad, se utilizaron poblaciones migratorias y sedentarias 
de curruca capirotada que m uestran presiones de selección opuestas en los rasgos 
estudiados. Esta circunstancia perm ite hacer predicciones sobre la variación en la tasa 
de crecimiento, la m asa de las plum as y su  relación entre y dentro de poblaciones, en 
caso de existir un compromiso entre los dos rasgos.  
Capítulo 4- Estudia las diferencias en la duraci ón de la m uda y la m asa de las 
plumas entre especies m igratorias transaharianas que difieren en su estrategia de m uda 
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(muda de verano vs. m uda invernal). Com plementariamente, analiza las diferencias 
entre mudas en la m asa de las plum as para el mosquitero musical, la única especie que 
realiza am bos tipos de m uda en el m ismo ciclo anual. De esta form a, se pretende 
explorar si la fenología de la m uda afecta al compromiso entre duración de la m uda y 
calidad de las plumas, lo que puede contribui r a entender la evolución de las estrategias 
de muda en los paseriformes. 
Capítulo 5- Analiza si las lim itaciones tem porales y energéticas que causa la 
migración alteran las reglas de reparto de los recursos disponibles para las plumas entre 
dos tractos del plumaje con diferente relevancia funcional. Para abordar esta cuestión se 
compararon las m asas de plum as rectrices y prim arias de currucas capirotadas 
migratorias y sedentarias. 
Capítulo 6- Estudia la variación en las propiedades m ecánicas de las plum as (a 
través del análisis de la resistencia a la  flexión) con relación al com portamiento 
migratorio. Para ello se com pararon pl umas prim arias y rectrices de poblaciones 
migratorias y sedentarias de curruca capirotada.  Asimismo, se analizó si las dif erencias 
en el comportamiento mecánico de las plumas se pueden explicar por la variación en su 
estructura (anchura del raquis, y m asa y longitud de las plum as), o si, una vez 
controladas estas variables, el com portamiento migratorio muestra efectos adicionales 





Esta Tesis ha combinado el análisis de información extraída de la bibliografía (duración 
de m uda, Ginn y Melville 1983; com portamiento m igratorio, W ernham et al. 2002; 
masa corporal, Dunning 1993), y datos de pobl aciones de aves obtenidos en el cam po, 
para estudiar la relación entre la m igración y la muda. Los estudios se han centrado en 
diferentes especies de paseriform es repr oductores en el Paleártico occidental que 
muestran diferentes estrategias de m uda (m uda de verano, m uda invernal, m uda 
bianual), así como distintos patrones de migración (sedentarios, migrantes presaharianos 
y m igrantes transaharianos). Con estos datos, se han llevado a cabo estudios 
multiespecíficos, aplicando m étodos de co rrección filogenética (m étodo com parativo: 
contrastes independientes de la filogenia o m odelos generales lineares filogenéticos; 
Felsenstein 1985, Garland et al. 1992, 1993). Adem ás, se han desarrollado estudios 
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intraespecíficos con el mosquitero musical Phylloscopus trochilus y, especialmente, con 
la curruca capirotada Sylvia atricapilla. El prim ero es un buen m odelo debido a su 
extraordinaria estrategia de m uda (m uda com pleta bianual, Fig. 2F; Underhill et al. 
1992), que encierra en un m ismo ciclo anual los dos patrones de m uda completa más 
habituales en paseriform es: mudar en vera no o en invierno. Esta circunstancia perm ite 
hacer com paraciones entre las dos m udas dentro  de una m isma especie, lo que en el 
contexto de los patrones obtenidos de lo s estudios multiespecíficos puede proporcionar 
mayor robustez a los resultados. Por otro lado, la curruca capirotada es una especie en la 
que podemos encontrar poblaciones m igratorias y sedentarias (Cram p 1992, Shirihai et 
al. 2001). Esta situación es m uy útil para comparar poblaciones que coinciden en 
muchos aspectos ecológicos y evolutivos (dado que pertenecen a la m isma especie), 
pero que difieren en su comportamiento migratorio.  
Las principales variables con las que se  ha trabajado en esta Tesis son la 
duración de la m uda, la velocidad de creci miento de las plum as (dos variables 
relacionadas) y la calidad del plum aje. Co mo se ha com entado con anterioridad, la 
obtención de estim as de la duración de la m uda en el cam po es m uy difícil, hasta el 
punto de que su estudio en los plazos de una  Tesis Doctoral es inabordable. Ginn y 
Melville (1983) hicieron una detallada síntesis de la duración de la m uda, y otros 
parámetros relacionados con este proceso, para poblaciones británicas de una am plia 
variedad de paseriform es, proporcionando estim as obtenidas a partir de una 
metodología estandarizada. Esta fuente bi bliográfica proporciona inform ación para un 
conjunto de especies suficientem ente diverso en estrategias de muda y comportamiento 
migratorio (Jenni y Winkler 1994, Wernham et al. 2002), por lo que pudo ser em pleada 
en las aproxim aciones interespecíficas presentadas en esta Tesis (Capítulos 1, 2 y 4). 
Sin em bargo, a la hora de estim ar la duraci ón de la m uda a nivel de población o de 
individuo, y dada la dificultad de obtener un volumen de inform ación suficiente para 
implementar algunos de los m étodos utilizados tradicionalmente (Underhill y Zucchini 
1988, Bensch y Grahn 1993, Rothery y Newt on 2002), se optó por una aproxim ación 
alternativa y de más fácil aplicación. Esta técni ca consiste en estimar la velocidad de la 
muda a través del cálculo de una de sus prin cipales componentes: la tasa de crecimiento 
individual de las plumas (Bensch y Grahn 1993). Esta variable fue obtenida midiendo la 
longitud que ocupan 10 barras de crecim iento en las plum as de la cola, una técnica 
conocida como ptilocronología (Fig. 3A; Gr ubb 2006). Las plum as presentan de form a 
natural un patrón alterno de bandas claras y os curas perpendiculares al eje de la plum a. 
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Figura 3.Técnicas de análisis de las plum as. La tasa de crecimiento de las plumas 
se calculó a través de la medición de 10 barras de crecimiento en el borde de ataque 
de la pluma (A). Los círculos blancos representan los puntos de m edición que son 
marcados con alfileres sobre una cartulina. La calidad de la plum a se estim ó a 
través de su m asa total m edida en una balanz a dig ital, en este caso del modelo 
Mettler Toledo ® A G-245 (B ). Las m uestras de plum as se tom aron de av es 
capturadas en el cam po a las que se les ex trajo al menos una pluma rectriz quinta 
(la segunda más externa de las plumas de vuelo de la cola, C). 
Cada par de bandas clara y oscura se denom ina barra de crecim iento y equivale a la 
cantidad de plum a producida a lo largo de un día (Brodin 1993), siendo la parte clara 
producida durante la noche y la oscura durante  el día (Fig. 3A). En el Capítulo 2 se 
evalúa la validez de esta aproxim ación para estimar diferencias entre especies y dentro 
de especies en la duración de la m uda, y se discute su utilidad y posibilidades de 
aplicación. 
 Por otro lado, la estimación de la calidad del plumaje en aves no está en absoluto 
formalizada. La bibliografía sugiere que determ inados rasgos de las plum as que 
contribuyen a una m ayor com plejidad estructural, com o el tam año del raquis o la 
densidad de barbas, podrían estar asociadas con la calidad de las plum as (Corning y 
Biewener 1998, Rohwer et al. 2005). Afortunadamente, se da la circunstancia de que, a 
medida que aum enta el desarrollo de estos elem entos estructurales de las plum as, 
también aumenta su masa. Este hecho ha si do comprobado en las plum as del estornino 
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pinto Sturnus vulgaris, en las que la resistencia a la flexión (una propiedad mecánica de 
las plumas con importantes implicaciones aerodinámicas) y al desgaste se correlacionan 
con la masa de la pluma (Dawson et al. 2000). Por ello, se decidió utilizar la masa de las 
plumas como un índice de su calidad. Una ve ntaja importante de esta m edida es que 
puede ser obtenida fácilmente empleando una balanza digital de precisión (Fig. 3B). La 
masa de las plumas fue empleada tanto en estudios multiespecíficos, relacionándola con 
las diferencias en la duración de la m uda entre especies (Capítulo 4); com o en 
intraespecíficos, donde se asoció a sus respec tivas tasas de crecim iento, a la m asa de 
otras plumas, o a sus propiedades mecánicas (Capítulos 3, 5 y 6).  
 Tanto la tasa de crecim iento como la masa de las plum as fueron calculadas en 
plumas de vuelo de la cola (rectrices). En  todos los casos se extrajo una o las dos 
rectrices quintas, es decir, las segundas m ás externas de la cola (Fig. 3C; Jenni y 
Winkler 1994). La decisión de utilizar estas pl umas pretende dar la m ejor solución al 
compromiso entre minimizar el perjuicio de la función aerodinám ica del plumaje de las 
aves, y obtener una plum a representativa y de fácil m edición. En este sentido, las 
rectrices son plum as de vuelo de gran tamaño donde es considerablem ente m ás fácil 
medir las barras de crecim iento en com paración con otras plum as. Por otro lado, los 
planteamientos e hipótesis expuestos en lo s capítulos 5 y 6 exigieron el m uestreo de 
otros tractos del plum aje. Concretam ente, además de una rectriz, se tom ó una única 
primera primaria (la primaria más interna del ala; Jenni y Winkler 1994), en la que sólo 
se m idió la m asa, ya que las barras de crecim iento resultan poco conspicuas en esta 
pluma.  
Por sus im portantes im plicaciones, es im portante distinguir si las plum as que 
tiene un ave han sido producidas durante una m uda com pleta del plum aje (plum as 
adultas), o son las plum as sintetizadas en el  nido en las primeras fases de desarrollo del 
individuo (plum as juveniles). Los procesos  que dan lugar a las plum as adultas y 
juveniles son sensiblem ente distintos (Jenni y W inkler 1994). Por ejem plo, las plum as 
de vuelo juveniles crecen sim ultáneamente j unto a otras estructuras corporales, y su 
desarrollo depende del aporte de alim ento de los padres y de la com petencia por los 
recursos con el resto de pollos del nido. Si n embargo, las plumas adultas se reemplazan 
y crecen de form a secuencial, y su crecim iento depende de la capacidad del propio 
individuo para encontrar alim ento. Las plum as adultas y juveniles se identificaron en 
este estudio em pleando las técnicas generale s para el datado de especies de aves  
(Svensson 1992, Jenni y W inkler 1994). Aunque el  estudio de la relación entre m uda y 
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comportamiento migratorio implica el análisis de plumas adultas (las producidas en una 
muda completa), algunos capítulos tam bién incluyeron en sus análisis plum as juveniles 
(Capítulos 4, 5 y 6). La com paración de estos dos tipos de plum ajes es un tem a lateral 
en esta Tesis que, no obstante, resulta intere sante en sí m ismo, ya que permite explorar 
si las diferencias en las condiciones de desa rrollo entre plum ajes tienen efectos en la 
estructura y calidad de las plum as. Además, también permite evaluar si existe alguna 
interacción entre el tipo de plumaje y el comportamiento migratorio.  
 
 
Figura 4. Módulo Material T esting Systems MTS ® 810, utilizado para 
la estima de la resistencia a la flexión de las plum as (A). Se muestra la 
posición inicial del dispositiv o prev ia al inicio del ensay o (B ), y la 
situación final tras una deform ación de 6 m m de la plum a en el ej e del 
dispositivo de carga (C). 
 
Una aclaración adicional es que, a lo largo de la Tesis, no se hace referencia a 
las m udas parciales que desarrollan m uchas aves juveniles y los adultos de algunas 
especies. El motivo de esta om isión es que estas mudas parciales rara vez af ectan a las 
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plumas de vuelo utilizadas en esta Tesis (p rimarias y rectrices). Por ello, cuando se 
habla de muda se hace referencia, en la mayoría de los casos, a las mudas completas. 
En el Capítulo 6 se em pleó una técnica específica para estimar la resistencia de 
las plum as a la flexión, una propiedad c on im portantes im plicaciones aerodinám icas 
(Videler 2005). Para ello, se utilizó un dis positivo específico adaptado a una m aquina 
para el ensayo de m ateriales sólidos (Fig. 4A). Las plum as se colocaban de una en una 
en una abrazadera de plástico recubierta de silicona para evitar daños sobre el cálamo de 
la pluma. Seguidamente, se ponía en contacto el dispositivo de carga con la parte dorsal 
del raquis, a 26 y 31 m m de su base para prim arias y rectrices respectivam ente, pero 
evitando alterar la conformación normal de la pluma (posición inicial: Fig. 4B). A partir 
de ese momento se iniciaba el análisis que duraba 3 minutos. Un ordenador registraba la 
fuerza que era necesaria aplicar para doblar la pluma 0,05 mm cada 1,5 segundos, hasta 
completar una deformación total de la pluma de 6 milímetros en el eje del dispositivo de 
carga (Fig. 4C). Con los 120 datos de fuer za y desplazam iento que se obtienen para 
cada plum a, se obtuvo una recta de regresi ón cuya pendiente fue em pleada com o un 
índice de su resistencia a la flexión (véase Capítulo 6). 
La m ayoría de las plum as utilizadas en  esta Tesis f ueron extraídas de aves 
capturadas en distintas localidades de la Península Ibérica, con la única excepción de 
una subm uestra de plum as de m osquitero m usical, que fueron obtenidas en el sur de 
Suecia. Los m uestreos de aves se rea lizaron con redes japonesas, aprovechando 
muestreos diseñados específicam ente (por ejem plo, de currucas capirotadas en varias 
localidades ibéricas), y m uestreos oportuni stas en sesiones de captura de aves no 
específicamente planificadas para este estudio. Así, m uchas de las m uestras fueron 
obtenidas durante los pasos m igratorios, lo que nos impide conocer la localidad exacta 
en la que los individuos desarrollaron su pl umaje. Sin em bargo, esta circunstancia no 
constituye un problem a en los estudios m ultiespecíficos, ya que las dif erencias entre 
especies en los rasgos de las plum as son más grandes que la variación que existe entre 
individuos de una m isma especie (véase Cap ítulo 2). Algo parecido se puede aplicar 
para el am pliamente distribuido m osquitero m usical, para el que un posible efecto 
confundidor del origen geográfico de los i ndividuos sobre los patrones observados, se 
espera que sea pequeño en com paración con las grandes diferencias existentes entre 
mudas (Underhill et al. 1992). En cambio, el caso de la curruca capirotada sí que exige 
algunos comentarios. Todos los datos provenien tes de esta especie, fueron obtenidos de 
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Figura 5. D iferenciación m orfológica entre currucas capirotadas 
migratorias (con alas largas y apuntadas, y cola corta) y sedentarias (con 
alas cortas y redondeadas, y cola larga). 
 
aves capturadas durante el invierno en la región del Cam po de Gibraltar, sur de la 
Península Ibérica. En esta área coinciden durante el invierno las currucas capirotadas 
que viven todo el año en esta zona (sedenta rias), y las poblaciones m igratorias que se  
reproducen en el norte y centro de Europa  (Pérez-Tris y Tellería 2002). Am bos grupos 
poblacionales fueron diferenciados em pleando funciones discrim inantes basadas en 
rasgos morfológicos que varían con relación al comportamiento migratorio (Pérez-Tris 
et al. 1999, Tellería y Carbonell 1999). Las currucas  capirotadas m igratorias muestran 
alas más largas y puntiagudas, y colas más cortas que las sedentarias (Fig. 5). Aunque la 
diferenciación de currucas capirotadas m igratorias y sedentarias en sus áreas de 
invernada en sim patría no fue un objetivo de  esta Tesis, durante su desarrollo se 
comprobó em píricamente la eficacia de la función discrim inante desarrollada 
originalmente por Pérez-Tris y colaborador es (1999). Así, en un nuevo estudio que se 
incluye en esta Tesis com o Anexo I, se  generó una nueva función discrim inante 
apoyada en una m uestra m ás grande de aves reproductoras de com portamiento 
migratorio conocido. Usando esta función, se pudo com probar que la probabilidad con 
que se clasifican las currucas capirotadas m igratorias como tales durante el invierno es 
mayor que la probabilidad con que se clasif ican en verano. Por otro lado, y como cabría 
esperar, las aves sedentarias se clasif ican como tales con igual probabilidad en am bas 
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estaciones. En consecuencia, la identificación de las currucas migratorias y sedentarias a 
partir de su morfología puede considerarse correcta en la gran mayoría de los casos, con 
la ventaja de que, en el supuesto de que unas pocas aves hubieran sido incorrectam ente 
clasificadas, dichos errores harían que la com paración entre aves m igratorias y 
sedentarias fuese conservadora. 
 
 
RESULTADOS Y DISCUSIÓN INTEGRADORA 
 
Determinantes de la duración de la muda 
 
La muda es un proceso necesario en el cicl o anual de las aves, que tiene por objeto el 
mantenimiento de la funcionalidad del pl umaje (Ginn y Melville 1983). La duración de 
la m uda puede verse afectada por m ultitud de  factores (por ejem plo, necesidades de 
vuelo durante la muda, tamaño corporal), entre los que el comportamiento migratorio es 
considerado como un determinante fundamental (Jenni y W inkler 1994, Kjellén 1994). 
Los resultados obtenidos en el Capítulo 1 corroboran la hipótesis de que la m igración 
conduce a una reducción de la duración de la m uda, lo que se detectó a través de una 
aproximación interespecífica. Así, se m ostró una tendencia significativa a acelerar la 
muda a m edida que las especies aum entan la intensidad de su com portamiento 
migratorio (Capítulo 1, Fig. 3). Además, el análisis realizado permitió descartar que este 
patrón estuviera confundido por las relaciones filogenéticas entre especies o por una 
posible reducción del tam año corporal de la s especies m igratorias con relación a las 
sedentarias que, de hecho, no fue observada en  este estudio. Sin em bargo, las aves más 
grandes sí que tuvieron mudas más prolongadas que las pequeñas (Capítulo 1, Fig. 2), lo 





Ptilocronología y duración de la muda 
 
Son diversos los m étodos que se han propuest o para estimar la duración de la m uda, y 
que han contribuido al conocim iento de este  proceso en poblaciones naturales de aves 
(Ginn y Melville 1983, Underhill y Zucchini 1988, Bensch y Grahn 1993, Rothery y 
Newton 2002). Sin embargo, todas estas técnicas requieren el análisis de individuos que 
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se encuentran en pleno proceso de m uda, momento en el que las aves reducen su 
movilidad y son considerablem ente más di fíciles de capturar (Haukioja 1971, Ginn y 
Melville 1983). Debido a esta circunstancia, ni siquiera un intenso trabajo de cam po 
garantiza la obtención de una m uestra de da tos suficientem ente grande para testar 
nuestras hipótesis.  
En el Capítulo 2 se detectó que la tasa de crecim iento de las plumas rectrices de 
la cola medida por medio de la ptilocronología, se correlaciona con la duración total de 
la m uda en una serie de especies de paseriform es (Capítulo 2, Fig. 2). Adem ás, esta 
asociación también se produjo entre mudas en el caso del m osquitero musical (Capítulo 
2, Fig. 3). Así, tasas m ás rápidas de crecim iento de las plum as se asocian con m udas 
más cortas. Aunque el poder de predicción de  este m étodo es reducido por efecto de 
otras variables (el núm ero de plum as en crecim iento sim ultáneo), los estudios de la 
muda que, empleando la ptilocronología, observen diferencias significativas en las tasas 
de crecim iento, m uy probablem ente estarán re flejando la existencia de diferencias de 
mayor m agnitud en la duración de la m uda (C apítulo 2, Fig. 4). En el Capítulo 3 se 
empleó esta aproximación, que es más sencilla de implementar que otros métodos, para 
estudiar variaciones en la velocidad de  la m uda entre poblaciones m igratorias y 
sedentarias de curruca capirotada.  
 
Migración y compromiso entre duración de la muda y calidad de las plumas 
 
Al analizar las tasas de crecimiento de las plumas de la cola en la curruca capirotada, se 
observó que el com portamiento migratorio contribuyó a explicar significativam ente las 
diferencias en este parám etro (Capítulo 3, Fig. 2A). Si asum imos la utilidad de la 
ptilocronología como estimador de la velocidad de la m uda (Capítulo 2), las tasas de 
crecimiento m ás rápidas de las currucas capirotadas m igratorias apoyan una m enor 
duración de su muda con relación a las poblaciones sedentarias. Asimismo, la obtención 
de m uestras de plum as nos perm itió explorar si estas dif erencias en la tasa de 
crecimiento se traducen en variaciones en la estructura y m asa de las plum as, com o 
sugieren las aproxim aciones experim entales (Dawson et al. 2000, Hall y Fransson 
2000). Efectivam ente, las poblaciones m igratorias de curruca capirotada no sólo 
produjeron sus plum as rectrices m ás rápi do, sino que tam bién sintetizaron plum as 
estructuralmente m ás sim ples (i.e. raquis m ás estrechos y m enor densidad de barbas; 
Capítulo 3, Tabla 1), lo que se tradujo en  una m enor masa (Capítulo 3, Fig. 2B). Al 
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explorar los datos a nivel individual, se detectaron diferencias entre poblaciones en las 
reglas de reparto de los recursos destinados  a la síntesis de estas plum as. Así, los 
individuos m igratorios invirtieron m ás en  crecim iento, m ientras los sedentarios 
asignaron más recursos a la estructura y m asa de las plum as (Capítulo 3, Fig. 1 y 3). 
Estos resultados indican una correlación nega tiva entre estos dos rasgos en poblaciones 
naturales, lo que podría ser resultado del com promiso entre la duración de la m uda y la 
calidad del plumaje. 
 
Compromisos y estrategias de muda en migrantes transaharianos 
 
La reducción observada entre especies y dentro  de especies en la duración de la m uda, 
se puede interpretar com o una consecuencia de las presiones tem porales que conllevan 
los estrictos programas genéticos de las aves migratorias en sus ciclos anuales (Pulido et 
al. 2001, Piersm a et al. 2005). Un inicio puntual de la  migración puede perm itir una 
adecuada sincronización con la oferta am biental en las zonas de parada en ruta, o bien, 
una llegada tem prana y, por lo tanto, m ás ve ntajosa, a los territorios de invernada 
(Alerstam y Högstedt 1982). Sin em bargo, esta circunstancia tam bién supone una 
aceleración de la m uda que, en vista de los resultados, tiene el inconveniente de dar 
lugar a plum as de estructura m ás sim ple y m enor m asa. Este conflicto plantea la 
existencia de mecanismos que neutralicen o m inimicen las consecuencias de una m uda 
rápida sobre la calidad de las plumas. 
Los cam bios en la fenología de la muda, que se han producido en algunas 
especies migratorias transaharianas (Jenni y W inkler 1994), se han interpretado com o 
una estrategia para reducir los costes sobre el plumaje de una m uda rápida durante el 
verano (Svensson y Hedenström  1999, Hall y Fransson 2000). Sin em bargo, no se ha 
analizado formalmente si estos cam bios fenológicos reducen realmente las limitaciones 
temporales sobre la m uda, permitiendo la obt ención de plum ajes de m ayor calidad. El 
Capítulo 4 m ostró que las especies m igratorias transaharianas que m antienen el patrón 
de muda de verano, tienen una duración de la muda más corta que las especies que han 
adoptado la muda invernal (Capítulo 4, Fig. 2A). Asim ismo, este patrón se correlacionó 
con una m ayor calidad (m ayor m asa) de las plum as en las especies que m udan en 
invierno respecto a las que lo hacen en ve rano (Capítulo 4, Fig. 2B), apuntando a la 
existencia de un com promiso entre la velocida d de la m uda y la calidad de las plum as 
mediado por la fenología de la m uda. Así, las fuertes presiones que sufren las aves 
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migratorias durante la m uda de verano parecen resolverse, en algunas especies 
migratorias transaharianas, trasladando el pr oceso de m uda al periodo invernal, lo que 
permite mudar más lentamente e invertir más material en la estructura de las plumas.  
Este m ismo patrón fue observado para el mosquitero m usical, para el que la 
diferente duración de su m uda de verano e i nvierno (diferencias también detectadas en 
el Capítulo 2 a través del uso de la ptilo cronología sobre las mismas plumas empleadas 
en el Capítulo 4; véase Capítulo 2, Fig. 3), se asoció a diferencias en la m asa de las 
plumas (Capítulo 4, Fig.3). Así, su m uda rápida de verano im plica la obtención de 
plumas más ligeras con relación a la muda lenta de invierno, un resultado que había sido 
sugerido anteriormente por Underhill y colabor adores (1992). La confirm ación de este 
hecho puede contribuir a entender la aparición de la m uda bianual en esta especie, ya 
que dem uestra que las presiones tem porales que experim entan estas aves durante el 
verano (Hedenström et al. 1995) tienen consecuencias en la estructura de las plumas. De 
acuerdo con estos resultados, podría sugerirse que la m uda invernal haya surgido com o 
un m ecanismo de reparación de un plum aje estival de baja calidad (Underhill et al. 
1992, Pap et al. 2007). 
 
Otras respuestas de la muda frente a la migración 
 
Los cambios fenológicos de la muda sólo son posibles si existen picos de productividad 
en otros m omentos del ciclo anual de las av es. Por este m otivo, la m uda invernal sólo 
habría surgido en algunas especies m igratorias transaharianas que pueden encontrar 
condiciones favorables en los territorios que ocupan durante el invierno (Moreau 1972, 
Barta et al. 2008). Sin em bargo, la m itad de los m igrantes transaharianos y todas las 
especies m igratorias de corta o m edia dist ancia han m antenido la m uda ancestral de 
verano. Por tanto, es previsible que hayan desarrollado otro tipo de m ecanismos que, 
aunque m enos evidentes, les perm itan afront ar las lim itaciones que sufren durante su 
muda estival a causa de la migración. 
Un plumaje en buen estado es im portante para cualquier ave, pero lo es aún m ás 
si cabe para un ave m igratoria que depende  de él para desplazarse de una form a 
eficiente entre sus territorios de cría e invernada (Sillet y Holm es 2002). Según lo 
observado en el Capítulo 3, las lim itaciones tem porales y fisiológicas que supone la 
migración dan lugar a plum as rectrices m ás ligeras y, por lo tanto, de m enor 
complejidad estructural en la curruca capirotad a. Sin em bargo, al am pliar el análisis a 
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las plum as prim arias, que poseen una relevancia funcional m ayor en el vuelo de las 
aves, se observó que las diferencias se vuelven a repetir en las rectrices (Capítulo 5, Fig. 
1A), pero no se reproducen en las prim arias, donde currucas capirotadas m igratorias y 
sedentarias muestran medias similares en su masa (Capítulo 5, Fig. 1B). Nuevam ente, 
un análisis al nivel individual de los datos m ostró que a igualdad de recursos 
disponibles para las plum as, las currucas capir otadas migratorias invirtieron más en las 
plumas prim arias (Capítulo 5, Fig. 2 y 3A), que son esenciales para la ejecución de 
vuelos sostenidos de larga duración (J ovani y Blas 2004, Serrano y Jovani 2005). 
Mientras, las currucas capirotadas sedentaria s asignaron relativam ente más recursos a 
las plumas de la cola (Capítulo 5, Fig. 2 y 3B). 
A pesar de la im portancia de las plum as en la biología de las aves (Ginn y 
Melville 1983), pocos estudios han analizado la contribución de las características 
estructurales de las plum as a su funciona lidad. Las diferencias en algunos de estos 
rasgos (por ejem plo, la anchura del raqui s) parecen determ inar las propiedades 
mecánicas y la resistencia al desgaste de las plumas (Corning y Biewener 1998, Dawson 
et al. 2000, Tubaro 2003). En el Capítulo 6 se corroboró la existencia de una correlación 
positiva entre la estructura de las plum as y sus propiedades m ecánicas en la curruca 
capirotada. Así, com o era esperable, las plumas más pesadas y con raquis m ás anchos 
mostraron m ayor resistencia a la flexión que las plum as m ás ligeras y de raquis 
estrechos (Capítulo 6, Tabla 2). Lo llam ativo de los resultados fue que, una vez 
controlados los efectos de estos rasgos estructurales, las currucas capirotadas 
migratorias tuvieron mejores propiedades mecánicas que las sedentarias. Por lo tanto, a 
una inversión sim ilar de m aterial en las plum as, los individuos m igratorios, que tienen 
unos mayores requerimientos mecánicos que los sedentarios debido a la realización de 
un exigente viaje m igratorio, sintetizan plumas de vuelo de m ayor calidad. En 
consecuencia, las variaciones observadas en la estructura de las plum as entre 
poblaciones migratorias y sedentarias de curruca capirotada (Capítulo 3 y 5), no parecen 
implicar un coste sobre el com portamiento m ecánico de las plum as de vuelo, com o 
sugerían las aproxim aciones experimentales (Dawson et al. 2000). Lo que no ha sido 
posible explicar es cóm o obtienen esa m ayor calidad sin necesidad de invertir m ás 
recursos en las plum as, ya que las propied ades de la queratina de las plum as se 
consideran similares entre y dentro de especies (Bonser y Purslow 1995, Bonser 1996). 
En cualquier caso, esta parece una solución adecu ada en aves migratorias, ya que se les 
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supone una fuerte lim itación de recursos m ateriales durante la m uda con relación a las 
sedentarias 
La asignación diferencial de recursos en tre tractos del plum aje durante la m uda 
(Capítulo 5) y la capacidad de producir plumas de mejor calidad a igualdad de inversión 
en material (Capítulo 6), son dos m ecanismos que explican cóm o las aves m igratorias 
que mudan en verano pueden afrontar las lim itaciones que sufren durante la ejecución 
de este proceso. Por lo tanto, los resultados de  esta Tesis sugieren la existencia de una 
serie compleja de ajustes de la m uda que permiten a las aves m igratorias realizar sus 
desplazamientos evitando o m inimizando los perj uicios de una m uda rápida sobre la 
funcionalidad de las plumas. Estos mecanismos, posiblemente adaptativos, pueden estar 
generalizados en las aves y haber evolucionado de form a integrada junto a otros rasgos 
en respuesta a las presiones de la m igración, formando parte del grupo de adaptaciones 





1. La m igración se asocia con una m enor duración de la m uda en especies y 
poblaciones de aves paseriform es que r eemplazan todo su plum aje durante el 
verano, lo que apoya la lim itación temporal que supone la m igración sobre la muda 
postreproductiva. 
2. La aceleración de la tasa de crecim iento de las plumas por efecto de la migración se 
asocia, en las currucas capirotadas, con la obtención de plumas de menor masa. Esto 
apoya la existencia de lim itaciones fisiológicas durante el desarrollo del plum aje de 
las aves migratorias que afectan a la estructura y masa de las plumas. 
3. Las especies m igratorias transaharianas que m udan en invierno tienen m udas más 
prolongadas y obtienen plum as m ás pesadas que las especies m igratorias 
transaharianas que m udan en verano. Asim ismo, las plum as producidas durante la 
muda de verano del mosquitero musical también muestran tasas de crecimiento más 
rápidas y m asas más ligeras que las produc idas durante el invierno. Estos patrones 
apoyan la importancia de las lim itaciones temporales y fisiológicas de la m igración 
en la evolución de las estrategias de m uda en paseriform es, y sugieren la aparición 
de la m uda invernal en especies que no pueden obtener plum as estructuralm ente 
adecuadas durante el verano.  
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4. Las currucas capirotadas migratorias no muestran plumas más ligeras respecto a las 
sedentarias en todo su plum aje. En cam bio, estas diferencias no se m anifiestan en 
tractos del plum aje que tienen una gran rele vancia funcional en el vuelo (com o en 
las plumas primarias), lo que parece conseguirse a través de una mayor inversión de 
recursos en estos tractos con relaci ón a otros que tienen m enor im portancia 
aerodinámica. 
5. Las diferencias en la m asa y características estructurales de las plum as entre 
currucas capirotadas migratorias y sedentarias no explican, por sí solas, la variación 
en las propiedades m ecánicas de las plum as (i.e. resistencia a la flexión). Esta 
circunstancia sugiere la existencia de m ecanismos adicionales en las aves 
migratorias que perm iten producir plum as de m ejor calidad sin necesidad de 
aumentar la inversión de material. 
6. La ptilocronología aplicada sobre plum as de la cola permite obtener una m edida de 
su tasa de crecim iento que se correl aciona con la duración de la m uda, pudiendo 
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La muda es un proceso esencial en la vida de las aves que permite mantener la 
funcionalidad del plumaje a lo largo del tiempo. Sin embargo, los factores que 
determinan su duración han sido poco estudiados. En paseriformes, la variación entre 
especies en la duración de la muda puede ser atribuida a diferencias en el 
comportamiento migratorio (ya que las aves migratorias tienen menos tiempo 
disponible tras la reproducción para llevar a cabo la muda) y/o a variaciones en la masa 
corporal (ya que los costes aerodinámicos relacionados con la muda aumentan de forma 
alométrica con el tamaño corporal). Asimismo, si se considera que las especies 
migratorias pueden seleccionar un menor tamaño corporal para aumentar la eficiencia 
energética de sus vuelos migratorios, los efectos sobre la muda del comportamiento 
migratorio y la masa corporal podrían estar confundidos. Para evaluar la contribución de 
estos dos factores a la duración de la muda, se realizó un estudio comparativo que 
consideró la duración de la muda y la masa corporal de 48 especies de paseriformes 
clasificadas en tres grupos de acuerdo a su comportamiento migratorio (sedentarios, 
migrantes presaharianos y migrantes transaharianos). Las especies más ligeras y más 
migratorias mudaron más rápidamente que las más pesadas y sedentarias, pero las 
especies migratorias no tuvieron menores masas que las sedentarias, especialmente tras 
controlar por los efectos filogenéticos. De esta forma, tanto la migración como la masa 
corporal resultaron importantes determinantes de la duración de la muda en 
paseriformes. Como sugieren algunos experimentos, esta aceleración de la muda en las 
especies migratorias podría reducir la calidad del plumaje obtenido comprometiendo la 
eficiencia de los vuelos migratorios, lo que podría explicar los cambios en la fisiología o 
fenología de la muda como mecanismos de compensación de dichos costes. 
 





La muda es un proceso esencial para mantener la funcionalidad del plumaje de las aves 
a lo largo del tiempo (Jenni y Winkler 1994). En el Paleártico, la mayoría de los 
paseriformes realiza la muda completa de su plumaje una vez al año después de la 
reproducción (muda postreproductiva de verano; Ginn y Melville 1983). La duración de 
esta muda difiere ampliamente entre especies (desde 28 a 182 días; Jenni y Winkler 
1994), pero los factores que determinan dicha variación han sido poco estudiados 
(Kjellén 1994). Sin embargo, el conocimiento de los factores que contribuyen a 
explicarla resulta relevante, ya que la duración de la muda puede afectar a la estructura 
y funcionalidad de las plumas (Dawson et al. 2000, Hall y Fransson 2000, Serra et al. 
2007).  
El comportamiento migratorio y la masa corporal se han sugerido como dos 
determinantes principales de la variación entre especies en la duración de la muda. La 
migración es una actividad que modela muchos rasgos de la biología de las aves, ya que 
puede ocupar mucho tiempo en el ciclo anual y exige una gran cantidad de energía 
(Alerstam 1990, Berthold et al. 2003). Por este motivo, la migración no se suele solapar 
con otras actividades costosas, como la reproducción y la muda (Jenni y Winkler 1994). 
En consecuencia, la migración limita el tiempo disponible para la muda, lo que 
conduciría a un acortamiento de su duración en las aves migratorias con relación a las 
sedentarias (Kjellén 1994, Piersma et al. 2005). Por otro lado, las aves más grandes 
parecen invertir más tiempo en el proceso de muda que las aves pequeñas. Este patrón 
puede deberse a un incremento alométrico de los costes aerodinámicos de la muda con 
el aumento de la masa corporal (Jenni y Winkler 1994). El reemplazo de las plumas 
rémiges reduce la superficie del ala afectando a la ejecución del vuelo (Williams y 
Swaddle 2003). Dicha discontinuidad de la superficie del ala (o hueco del ala) está 
correlacionada con la velocidad de la muda. Así, los huecos alares más grandes reflejan 
mudas más rápidas (Bensch y Grahn 1993). Curiosamente, las especies con mayores 
masas corporales sufrirían mayores costes de vuelo que las especies ligeras a un hueco 
del ala equivalente (Jenni y Winkler 1994, Carrascal y Polo 2006), lo que les forzaría a 
mudar más lentamente. Sin embargo, hasta ahora ningún estudio ha evaluado 
conjuntamente los efectos del comportamiento migratorio y la masa corporal sobre la 
duración de la muda. Además, considerando que la masa corporal puede afectar 




Bowlin y Wikelski 2008), la selección natural podía haber favorecido una reducción de 
la masa corporal de los migrantes. En tal caso, los efectos del comportamiento 
migratorio y la masa corporal podían estar confundidos, siendo difícil reconocer si 
existe una contribución independiente de cada factor a la duración de la muda. 
Con la intención de aclarar estas cuestiones, se realizó un análisis comparativo 
con 48 especies de aves paseriformes para las que se obtuvieron datos bibliográficos 
sobre su duración de la muda, comportamiento migratorio y masa corporal (Ginn y 
Melville 1983, Dunning 1993, Wernham et al. 2002). A partir de estos datos, se 
aplicaron métodos filogenéticos y no-filogenéticos para evaluar el efecto de la 
migración sobre la masa corporal, y la contribución del comportamiento migratorio 
(diferenciando tres categorías: sedentarios, migrantes presaharianos y migrantes 
transaharianos) y la masa corporal a la duración de la muda. 
 
 
MATERIAL Y MÉTODOS 
 
Todos los datos utilizados en este estudio fueron obtenidos de la bibliografía. La 
duración de la muda para cada especie se asignó a partir de estimaciones del número 
medio de días que un individuo necesita para reemplazar todas sus plumas de vuelo 
primarias durante una muda completa. Esta estima de la duración total de la muda 
resulta fiable porque el proceso de muda en paseriformes empieza generalmente con la 
pérdida de la pluma primaria más interna, y termina cuando la primaria más externa está 
totalmente crecida (Jenni y Winkler 1994). La duración de la muda fue obtenida a partir 
de Ginn y Melville (1983). Cuando en esta referencia, la duración de la muda se 
mostraba como un rango, y no como un valor único, se seleccionó la mediana de dicho 
rango en los análisis. Sólo se consideraron datos que cumplieron las dos siguientes 
condiciones: (1) que la información sobre la duración de la muda hubiera sido estimada 
por medio de una metodología estandarizada (a través de la regresión de las fechas de 
captura sobre los valores de progresión de la muda; véase Ginn y Melville 1983) que 
sólo considere datos de campo de poblaciones británicas; y, (2) que fueran datos de 
especies que llevan a cabo una muda completa postreproductiva, es decir, especies que 
mudan en verano (Svensson 1992, Jenni y Winkler 1994). Por lo tanto, las especies que 
mudan en los territorios de invernada tras la migración postnupcial (muda invernal) 
fueron excluidas de los análisis, ya que no parecen afrontar restricciones temporales 
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equivalentes, con relación a la migración, que las que mudan en verano. Para el caso 
particular del mosquitero musical Phylloscopus trochilus, que efectúa dos mudas 
completas anuales, se empleó la información de su muda de verano, pero no los datos de 
su muda invernal en África. 
 En especies migratorias parciales, el comportamiento migratorio varía 
geográficamente en el Paleártico. Para hacer el estudio más consistente, y dado que las 
estimas de duración de la muda fueron obtenidas para poblaciones británicas, se 
establecieron los patrones de migración de cada especie siguiendo a Wernham y 
colaboradores (2002). Esta referencia clasifica el comportamiento migratorio de las aves 
británicas de acuerdo a datos de anillamiento. En base a esta información se 
establecieron tres categorías en función de la intensidad del comportamiento migratorio: 
(1) aves sedentarias, que no realizan desplazamientos migratorios; (2) migrantes 
presaharianos, cuyos desplazamientos se producen dentro del Paleártico sin alcanzar 
áreas situadas al sur de la Cuenca Mediterránea.; y, (3) migrantes transaharianos, que 
cruzan el desierto del Sahara para invernar en el África intertropical. Los datos de masa 
corporal para cada especie se obtuvieron a partir de Dunning (1993). Para cumplir los 
requisitos de normalidad en los análisis estadísticos, las variables continuas (i.e. masa 
corporal y duración de la muda) fueron transformadas utilizando la conversión 
logarítmica. 
En el estudio, también se considero el hecho de que las especies son parte de una 
filogenia estructurada jerárquicamente y que, por lo tanto, no pueden ser consideradas 
como unidades estadísticamente independientes (Felsenstein 1985). Para afrontar este 
problema de falta de independencia se empleó el método comparativo. En concreto se 
utilizaron los análisis de la (co)varianza filogenéticos diseñados por Garland y 
colaboradores (1993). Estos autores proponen el uso de modelos de simulación por 
ordenador de la evolución de los rasgos estudiados a través de una filogenia conocida. 
De esta forma, es posible obtener distribuciones nulas de los estadísticos F para los 
análisis de la (co)varianza. Asimismo, aunque varios autores han mostrado que los 
resultados de los análisis filogenéticos y no filogenéticos son similares (por ejemplo, 
Price 1997), también se mostraron los valores del estadístico F de los análisis 
estadísticos convencionales, ya que son necesarios para calcular las significaciones de 
los análisis corregidos por la filogenia (a través del conteo del numero de estadísticos F 




Para calcular el estadístico F y los niveles de significación no-filogenéticos se 
empleó el programa STATISTICA (Statsoft 2002). En primer lugar se llevo a cabo un 
análisis de la covarianza (ANCOVA) que comparó la duración de la muda entre grupos 
de especies que difieren en su comportamiento migratorio, y controlando por los efectos 
de la masa corporal. En segundo lugar, se evaluó si la masa corporal está afectada por 
diferencias en el comportamiento migratorio. Para el análisis filogenético, se emplearon 
los programas del módulo PDAP (Phenotypic Diversity Analysis Programs; Garland et 
al. 1993). La filogenia utilizada en este estudio (Fig. 1) se basó en un árbol previamente 
publicado (Figuerola y Jovani 2001) que fue modificado usando información posterior 
para determinados grupos (i.e. Grapputo et al. [2001] para Emberizidae, Gill et al. 
[2005] para Paridae, y De Kort y Clayton [2006] para Corvidae). Cuando la información 
sobre las relaciones filogenéticas no estaba disponible o era confusa, se establecieron 
politomías (por ejemplo, género Turdus; Pan et al. 2007). Debido a las incertidumbres 
sobre las longitudes de las ramas (Felsenstein 1985, Martins y Garland 1991), todas las 
longitudes se igualaron, lo que implica asumir un modelo de cambio evolutivo 
especiacional (Rohlf et al. 1990). 
El programa PDSIMUL de PDAP se empleó para obtener 1000 simulaciones de 
los valores de los rasgos en los extremos de las ramas. Estos valores se utilizaron con 
PDANOVA para crear distribuciones nulas de los valores del estadístico F (Garland et 
al. 1993). Para las simulaciones, la evolución de la masa corporal se limitó entre la 
masa del ave viva menos pesada Mellisuga helenae (límite inferior = 2 g; Dunning 
1993), y una medida arbitraria (límite superior = 1500 g) que excedió la masa del 
paseriforme más pesado del Paleártico (Cuervo Corvus corax, 1200 g). Por otro lado, la 
duración de la muda se limitó entre la duración de la muda más corta registrada en aves 
(escribano nival Plectrophenax nivalis, límite inferior = 28 días) y la muda más larga 
registrada en paseriformes (límite superior = 182 días; Jenni y Winkler 1994). Los 
valores de los rasgos simulados fueron mantenidos dentro de los límites especificados 
usando la opción REPLACE de PDSIMUL. Las medias entre especies de los valores 
reales se utilizaron como valores de inicio en las simulaciones, y como las medias 
esperadas para los valores finales de las ramas. Asimismo, las varianzas esperadas de 
los valores de los extremos de las ramas fueron igualados a las varianzas de los valores 
reales. Las correlaciones entre los cambios simulados para los rasgos se estableció como 
cero. Asimismo, ya que en nuestra filogenia todas las ramas son iguales, nuestros 
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Figura 1. Relaciones filogenéticas entre las 48 especies de paseriformes incluidas en 
el estudio. Los círculos grises, negros y blancos representan, respectivamente, las 
especies de aves que son sedentarias, migrantes presaharianas y migrantes 
transaharianas. La duración de la muda (en días) y la masa corporal (en gramos) para 







Tanto la masa corporal como el comportamiento migratorio tuvieron un efecto 
significativo sobre la duración de la muda. Las especies grandes mudaron su plumaje 
más lentamente que las especies pequeñas (masa corporal: F1,44 = 15,71; P < 0,001 tanto 
en el ANCOVA filogenético como en el no filogenético; Fig. 2). Tras controlar los 
efectos de la masa corporal, la duración de la muda se redujo a medida que la intensidad 
del comportamiento migratorio aumenta (migración: F2,44 = 19,53; P < 0,001 tanto en el 
ANCOVA filogenético como en el no filogenético; Fig. 3). Este hecho indica que, a 
mayor distancia de migración, la duración de la muda se hace más corta. El efecto de la 
masa corporal sobre la duración de la muda no difirió entre grupos (test de 
homogeneidad de pendientes: F2,42 = 0,28; ANCOVA no filogenético: P = 0,757; 
ANCOVA filogenético: P = 0,846). Por otro lado, la masa corporal no varió 
significativamente entre grupos de especies con diferente comportamiento migratorio, 
especialmente en el análisis filogenético (F2,45 = 0,95; ANOVA no filogenético: P = 
0,396; ANOVA filogenético: P = 0,589). 
 
 
Figura 2. Variación de la duración de la muda con relación a la masa 
corporal para las 48 especies de aves incluidas en el estudio. Los círculos 
grises, negros y blancos representan, respectivamente, las especies de 











Aunque tanto el comportamiento migratorio como la masa corporal han sido sugeridos 
como los principales factores que contribuyen a las diferencias entre especies en la 
duración de la muda (Jenni y Winkler 1994), este trabajo es el primero que ha analizado 
rigurosamente sus efectos usando procedimientos estadísticos que tienen en cuenta las 
relaciones filogenéticas entre las especies estudiadas (Felsenstein 1985, Harvey y Pagel 
1991, Garland et al. 1993). Además, ya que nuestro estudio evaluó los efectos de estas 
dos variables sobre la duración de la muda en un único modelo lineal, se pudo 
confirmar que, tanto el comportamiento migratorio como la masa corporal, tienen 
efectos independientes sobre las diferencias en la duración de la muda. Así, el 
porcentaje de varianza explicada en el modelo que incluyó ambas variables (R2 = 0,60) 
fue considerablemente mayor que la contribución  individual de cada uno de ellas (R2 = 
0,46 y 0,25 para el comportamiento migratorio y la masa corporal respectivamente). Por 
otro lado, la reducción en la masa corporal que, hipotéticamente, induce la migración 
(Hedenström y Alerstam 1998), no se vio apoyada por nuestros datos. Así, el 
 
Figura 3. Variación en la duración de la muda entre especies que difieren 
en su comportamiento migratorio. Los gráficos muestran las medias 
ajustadas (tras controlar el efecto de la masa corporal), los errores 





comportamiento migratorio no explicó la variación entre especies en la masa corporal 
(R2 = 0,04).  
Puesto que grupos de especies emparentados mostrarían menos variación en los 
variables estudiadas (por ejemplo, todos los córvidos son grandes, sedentarios y tienen 
mudas lentas; mientras los sílvidos son pequeños, migrantes y poseen mudas rápidas; 
véase Fig. 1), el uso de métodos estadísticos convencionales puede llevar a 
pseudorreplicación filogenética y a una sobreestima del número de grados de libertad 
(Felsenstein 1985, Harvey y Pagel 1991). Para evitar este problema, se reanalizaron los 
datos dentro de una hipótesis filogenética explícita usando los programas de análisis y 
simulación propuestos por Garland y colaboradores (1993). Esta circunstancia 
proporcionó tasas aceptables del error de tipo I. Sin embargo, aunque los resultados 
obtenidos usando estos métodos comparativos proporcionaron valores de P algo 
mayores que los obtenidos con la estadística convencional, no difirieron 
cualitativamente de los encontrados usando aproximaciones no filogenéticas. Dicha 
similitud confirma que los resultados obtenidos por medio de análisis filogenéticos y no 
filogenéticos suelen ser similares. Esta coincidencia entre aproximaciones se produce,  
especialmente, cuando  los  datos son razonablemente  diversos y muestran un efecto 
suficientemente grande (Weathers y Siegel 1995, Ricklefs y Starck 1996), como fue el 
caso de las variables estudiadas en este trabajo. 
Nuestros resultados apoyan la predicción de que las especies de pequeño tamaño 
y con mayores distancias de migración mudan más rápidamente que las especies 
sedentarias de gran tamaño. Así, las aves grandes extendieron la duración de la muda 
con relación a las aves pequeñas. Esta duración de la muda más prolongada en las aves 
grandes reduciría los costes aerodinámicos de la muda (Carrascal y Polo 2006) y el 
riesgo de ser depredado (Jenni y Winkler 1994, Williams y Swaddle 2003). Tras 
controlar los efectos de la masa corporal, una variable que explica gran parte de la 
variación en muchos rasgos (Bennett y Owens 2002), nuestros resultados mostraron que 
las especies migratorias redujeron la duración de la muda con relación a las sedentarias. 
Esta reducción ha sido principalmente atribuida a un inicio temprano de los 
movimientos migratorios, aunque el periodo de tiempo disponible para la muda entre la 
reproducción y la migración podría también variar en respuesta a características de la 
biología reproductiva de las especies (por ejemplo, momento de la reproducción, 
número de puestas, inversión en cuidado parental; Jenni y Winkler 1994). Dicho inicio 
temprano de la migración podría permitir una adecuada sincronización del viaje 
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migratorio con la oferta ambiental en las zonas de descanso, o la ocupación de los 
mejores territorios en los cuarteles de invernada (Alerstam y Högstedt 1982, Marra et 
al. 1998). Sin embargo, la contribución de otros rasgos vitales, como la reproducción, a 
las limitaciones temporales de la muda es todavía poco conocida, aunque también 
podría variar de acuerdo a diferencias en el comportamiento migratorio de las especies.  
 Una cuestión que queda por aclarar es si la muda acelerada de las aves 
migratorias tiene consecuencias negativas sobre la calidad del plumaje. Varios estudios 
han revelado que un acortamiento de la duración de la muda tiene efectos sobre la 
funcionalidad de las plumas (Dawson et al. 2000, Hall y Fransson 2000, Serra et al. 
2007). Por ello, la inclusión de la migración en el ciclo anual de las aves podría 
conducir a una reducción en la resistencia de las plumas al desgaste, o a un deterioro de 
las propiedades mecánicas de las plumas. Aunque estos efectos no han sido observados 
en poblaciones naturales (véase, en cambio, Serra 2001), estos perjuicios podrían ser 
particularmente importantes en las aves migratorias, ya que una calidad adecuada del 
plumaje sería esencial para afrontar los vuelos de larga duración (Sillet y Holmes 2002). 
Así, la migración podría afectar al compromiso entre duración de la muda y calidad del 
plumaje, lo que contribuiría a entender la evolución de las estrategias de muda en las 
aves. Sin embargo, esta cuestión ha recibido muy poca atención, pero ante los costes 
que puede acarrear la migración sobre la calidad de las plumas, las aves migratorias 
podían haber desarrollado respuestas adaptativas para compensarlos. De hecho, esta 
interpretación ha sido sugerida para explicar la evolución de algunos rasgos, como la 
aparición de patrones temporales de muda alternativos a la muda postreproductiva de 
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La duración de la muda puede afectar a la funcionalidad del plumaje y a la organización 
del ciclo vital de las aves. Sin em bargo, nuestro conocimiento sobre la duración de la 
muda en poblaciones naturales es escaso, princi palmente porque es una variable difícil 
de m edir en el cam po. Dado que es razonable pensar que las aves que m udan m ás 
deprisa muestren mayores tasas de crecim iento de las plum as, el uso de las barras de 
crecimiento diarias de las plum as para calcu lar la tasa de crecim iento (una técnica 
conocida como ptilocronología) podría ser una herramienta útil para detectar diferencias 
en la velocidad de la m uda. En este est udio se evaluó el uso de la ptilocronología en 
plumas adultas (plumas producidas durante un proceso de muda completa) para analizar 
diferencias en la duración de la m uda. En prim er lugar, se analizó si la duración de la 
muda de 22 especies de paseriform es se correlaciona con sus respectivas tasas de 
crecimiento de las plum as de la cola. En  segundo lugar, se estudió si las plum as 
sintetizadas por el m osquitero m usical Phylloscopus trochilus (una especie que tiene 
una estrategia de m uda bianual) durante su  muda estival (de corta duración), m uestran 
tasas de crecim iento más rápidas que las plum as producidas durante su m uda invernal 
(de larga duración). La ptilocronología se correlacionó con las diferencias en la 
duración de la muda tanto en la aproximación interespecífica como en la intraespecífica, 
pero su poder de predicción fue reducido, porque la duración de la m uda depende 
también considerablem ente del núm ero de plumas en crecim iento sim ultáneo. Se 
discuten las im plicaciones de estos resulta dos en relación con la evolución de la 
duración de la muda de las aves, y la utilidad de la ptilocronología com o un método de 











La m uda es un proceso com plejo en la vi da de las aves que varía entre especies, 
poblaciones e individuos (Ginn y Melv ille 1983, Jenni y W inkler 1994). Algunos 
aspectos de la m uda, como su extensión o fenología, son fáciles de identificar y m edir 
en el campo, por lo que han sido em pleados con finalidades prácticas (por ejem plo, en 
el datado de aves; Svensson 1992, Jenni y W inkler 1994) y para estudiar los factores 
ecológicos que determinan su variación (Jenni y Winkler 1994, Svensson y Hedenström 
1999, Figuerola y Jovani 2001, Hall y Tullber g 2004). Sin embargo, muchas cuestiones 
clave sobre la m uda se refieren a variaci ones en su duración (o velocidad; Jenni y 
Winkler 1994), que constituye un rasgo relevante ya que puede afectar a la estructura y 
funcionalidad de las plum as producidas, o cau sar interferencias con otros procesos del 
ciclo vital, com o la reproducción o la m igración (Dawson et al. 2000, Hall y Fransson 
2000, Serra 2001, Dawson 2004, Serra et al. 2007). Varios autores han propuesto 
diferentes métodos para estimar la velocidad de la muda, que han contribuido a mejorar 
nuestro conocimiento de este parámetro en poblaciones naturales (Underhill y Zucchini 
1988, Underhill et al. 1990, Bensch y Grahn 1993, Ro thery y Newton 2002). Sin 
embargo, todos estos m étodos están basados en el estudio de m udas activas, que 
normalmente exigen un intenso esfuerzo de m uestreo en el cam po, dificultando la 
obtención de un tam año muestral suficiente para  testar las hipótesis planteadas (Ginn y 
Melville 1983). Esto se debe a que la probabilid ad de capturar aves durante su m uda es 
baja, debido a la m ovilidad reducida de  los individuos (Haukioja 1971) y a la 
concentración del proceso en un corto periodo de ntro del ciclo anual, una circunstancia 
que puede reducir la potencia estadística de dichos estudios (Jenni y Winkler 1994). 
La velocidad de la m uda tiene dos fuente s principales de variación: la tasa de 
crecimiento de las plum as y el núm ero de  plum as que se m udan a la vez (Ginn y 
Melville 1983, Jenni y Winkler 1994). Existe cierta controversia acerca de cuál de estas 
dos com ponentes de variación es m ás im portante. Algunos autores atribuyen la 
variación en la velocidad de la m uda ex istente entre especies principalm ente a 
diferencias en la intensidad de la m uda (el núm ero de plum as reem plazadas 
simultáneamente), asumiendo implícitamente que la intensidad de la m uda es un rasgo 
evolutivamente m ás lábil que la tasa de  crecim iento de las plum as. Sin em bargo, 
estudios recientes han demostrado una enorme variación en la tasa de crecimiento de las 




dicho rasgo también podría generar variación in terespecífica en la duración de la m uda. 
Sin em bargo, la tasa de crecim iento indivi dual de las plum as raram ente se m ide en 
estudios de m uda (Jenni y W inkler 1994), a pesar de su potencial para identificar 
variación en la duración de la m uda. Así, a di ferencia de las f ichas de muda (utilizadas 
para m edir la progresión de la m uda, y que  requieren capturar a las aves durante su 
muda activa, preferiblemente en varias ocasiones), la tasa de crecim iento de las plumas 
puede m edirse en cualquier m omento aprov echando la existencia de las barras de 
crecimiento diarias (una técnica conocid a como ptilocronología; Grubb 2006). De este 
modo, la ptilocronología podría ser em pleada para estimar la velocidad de la m uda en 
especies para las que ésta sea desconocida o difícil de obtener en estudios de cam po, 
dado que las aves que mudan más rápido mostrarán mayores tasas de crecimiento de sus 
plumas que las aves que m udan más despacio (Bensch y Grahn 1993, Jenni y W inkler 
1994). Sin em bargo, la utilidad de la ptilocronología com o m étodo para estim ar la 
velocidad de la muda depende de la forma y la intensidad con que el número de plumas 
en crecimiento simultáneo pueda interferir en  la asociación existente entre la velocidad 
de la m uda y la tasa de crecim iento de las plum as (Bensch y Grahn 1993, Jenni y 
Winkler 1994).  
En este estudio, se emplearon dos escenarios diferentes, donde las variaciones en 
la duración de la m uda son conocidas, para  evaluar si la ptilocronología sirve para 
estudiar la variación en la velocidad de la m uda entre y dentro de especies de aves. En 
primer lugar, se exploró si la duración de la m uda de 22 especies de paseriform es se 
correlaciona con sus respectivas tasas de creci miento de las plum as, es decir, si las 
especies que producen sus plum as más deprisa tardan m enos en m udar. Y, en segundo 
lugar, se em pleó la m uda bianual del m osquitero musical Phylloscopus trochilus para 
evaluar si las plum as producidas durante su m uda de verano (de corta duración) crecen 
más rápido que las plumas sintetizadas durante su muda de invierno (de mayor duración 




Ptilocronología y duración de la muda
 




Durante varios estudios de paseriform es forestales, se capturaron aves con redes 
japonesas en diferentes localidades de la Pe nínsula Ibérica (véase, para m ás detalles, 
Tellería y Carbonell 1999) y en una zona húm eda del norte peninsular (Parque de 
Salburua, Álava). Puesto que las barras de cr ecimiento son m ás fácilmente visibles en 
las plumas de la cola, se extrajo una plum a rectriz quinta de cada individuo para m edir 
su tasa de crecimiento. Además, ya que se estudió la duración de mudas completas, sólo 
se consideraron plum as que habían sido pr oducidas en este tipo de m uda (plum as 
adultas). Las plum as adultas se distinguieron de las juveniles (el prim er conjunto de 
plumas verdaderas producidas por las aves) por su form a, consistencia y patrón de 
desgaste (Svensson 1992, Jenni y W inkler 1994) . De esta form a, se acum ularon datos 
de duración de la muda y muestras de plumas de 22 especies de paseriformes (Tabla 1). 
La duración de la m uda de las 22 especi es de paseriform es consideradas fue 
obtenida a partir de Ginn y Melville (1983), quienes aplicaron una m etodología 
estandarizada sobre datos de m uda de poblacione s británicas de aves (i.e. la regresión 
del día de captura sobre el valor de la progr esión de la muda de primarias; véase Ginn y 
Melville 1983) para estimar el número de días que un individuo promedio de la especie 
en cuestión tarda en reem plazar todas sus plum as primarias durante su m uda completa. 
La duración de la m uda de prim arias f ue empleada como un sustituto de la duración 
total de la muda, ya que el proceso normal de muda completa en paseriformes comienza 
con la pérdida de la prim era primaria y finaliza cuando la últim a primaria completa su 
crecimiento (Ginn y Melville 1983, Jenni y Winkler 1994).  
 Aunque las muestras de plumas y las es timas de duración de la m uda provienen 
de diferentes poblaciones (las m uestras de  plum as fueron tom adas en la Península 
Ibérica durante la reproducción y los periodos  de migración, mientras la duración de la 
muda está calculada para poblaciones británicas), consideram os que dicha circunstancia 
no afecta a los resultados de este estudio porque las diferencias entre especies son 
mayores que las diferencias dentro de esp ecies (véase m ás abajo), lo que satisface un 
supuesto básico del método comparativo en biología evolutiva (Harvey y Pagel 1991).  
En el laboratorio se midió la longitud de pluma sintetizada en 10 días (de aquí en 





Figura 1. Relaciones filogenéticas entre las 22 especies de paseriformes
incluidas en el análisis interespecífico. 
 
claras y oscuras perpendicular al raquis que  se produce con el desarrollo norm al de la 
pluma. Las bandas oscuras son producidas duran te el día y las claras durante la noche, 
de m anera que cada par de bandas (lo que tam bién se conoce com o barra de 
crecimiento) corresponde a 24 horas de crecim iento de las plum as (Brodin 1993). Este 
patrón de bandas perm ite calcular directamente la tasa de crecim iento individual de las 
plumas. Para tomar esta medida y evitar sesgos interpersonales todas las plum as fueron 
medidas por la m isma persona. Para ello, la s plumas se colocaron sobre una cartulina 
negra y se m arcó, empleando dos alfileres en tomológicos, la longitud ocupada por 10 
barras de crecim iento en el borde de ataque  de la plum a. Las m edidas fueron tom adas 
siempre en la m isma parte de la plum a (10 barras centradas a aproxim adamente dos 
tercios de la longitud total de la plum a desde su base, véase Grubb 2006). Tras quitar la 
pluma de la cartulina, la distancia entre lo s alfileres fue m edida con un calibre digital 
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(Mitutoyo ® 500). Para controlar el posible efecto del tam año de las plum as sobre la 
tasa de crecimiento, se midió la longitud total de cada pluma desde su base a su extremo 










Longitud de las 
plumas (mm) 
Acrocephalus schoenobaenus (Asc) 65 9 23,75 ± 0,37 48,28 ± 0,63   
Acrocephalus scirpaceus (Asi) 75 15 26,62 ± 0,25 54,91 ± 0,44 
Aegithalos caudatus (Aca) 80 12 24,01 ± 0,47 58,36 ± 1,07 
Carduelis carduelis (Cca) 70 1 26,91 51,22  
Carduelis chloris (Cch) 85 6 27,32 ± 0,84 57,45 ± 1,58 
Erithacus rubecula (Eru) 60 14 25,63 ± 0,28 61,98 ± 0,57 
Fringilla coelebs (Fco) 70 5 34,17 ± 0,49 70,85 ± 0,78 
Garrulus glandarius (Ggl) 92 1 54,41 148,86  
Luscinia megarhynchos (Lme) 45 16 33,49 ± 0,53 69,42 ± 0,66 
Miliaria calandra (Mca) 80 1 35,89 81,69  
Cyanistes caeruleus (CYc) 75 12 24,32 ± 0,41 53,86 ± 0,58 
Parus major (Pma) 75 12 29,94 ± 0,57 66,71 ± 0,75 
Passer domesticus (Pdo) 60 2 31,72 ± 1,49 64,51 ± 1,86 
Passer montanus (Pmo) 60 6 30,70 ± 0,47 57,68 ± 0,53 
Phoenicurus phoenicurus (Pph) 40 2 30,37 ± 1,37 62,38 ± 1,5 
Phylloscopus collybita (Pco) 45 4 23,70 ± 1,2 49,29 ± 1,92 
Pica pica (Ppi) 110 1 51,77 156,50  
Sylvia atricapilla (Sat) 47.5 54 30,78 ± 0,3 63,95 ± 0,31 
Sylvia borin (Sbo) 70 31 30,40 ± 0,28 59,04 ± 0,38 
Sylvia communis (Sco) 40 5 33,47 ± 1,31 66,03 ± 1,11 
Turdus merula (Tme) 75 18 46,01 ± 0,97 116,07 ± 1,37 
Turdus philomelos (Tph) 50 2 40,74 ± 0,19 88,31 ± 1,85 
 
Tabla 1. Duración de la muda y  m edidas de las plum as para las 22 especies de 
paseriformes (se muestran los nom bres científicos y  las abreviaturas em pleadas en la 
Figura 2) analizadas en la aproxim ación interespecífica. Se m uestran los tamaños de la 
muestra, las medias y los errores estándar de los rasgos de las plumas. 
 
Para estimar la repetibilidad de los rasgos de las plum as dentro de especies, se 
llevó a cabo un análisis de com ponentes de la varianza con las 18 especies para las que 
se recogieron muestras de plumas de al menos dos individuos (Tabla 1). Dichos análisis 
revelaron valores altos y significativos del co eficiente de correlación intraclase para la 




0,98; F18,207 = 440,63; P < 0,001), lo que sugiere que los rasgos de las plumas estimados 
a partir de un único individuo (una circunsta ncia que se produjo en cuatro especies; 
Tabla 1) son valores representativos de las especies.   Se utilizó el valor medio de la tasa 
de crecim iento y de la longitud de las pl umas para cada especie en los análisis 
estadísticos (Tabla 1). Todas las variables fueron transform adas logarítmicamente para 
cumplir los requerimientos de los análisis estadísticos. 
Para analizar la relación entre duración de la muda y tasa de crecimiento se llevo 
a cabo una regresión m últiple con la duración de  la muda como variable dependiente y 
la tasa de crecim iento y la longitud de la plum a com o variables independientes. 
También se realizó el m ismo análisis cons iderando las relaciones filogenéticas entre 
especies. Aunque se suelen obtener los m ismos resultados en las aproxim aciones 
filogenéticas y no filogenéticas (Price 1997), la aplicación del método comparativo evita 
los problem as asociados con el uso de especies com o datos estadísticam ente 
independientes (Garland et al. 1992). Adem ás, en el trabajo se m ostraron am bas 
aproximaciones ya que la obtención de resu ltados diferentes puede ser biológicam ente 
relevante (Price 1997). Para el análisis filogenético, se em plearon los contrastes 
independientes de la filogenia propuestos  por Felsenstein (1985). Se em pleó el 
programa PDTREE (Garland et al. 1992) para calcular los contrastes sobre una 
filogenia (Fig. 1) que fue obtenida a partir de un árbol previamente publicado (Figuerola 
y Jovani 2001). 
Para ilustrar la capacidad de la ptilocronología como método de estimación de la 
duración de la m uda, se analizaron las dife rencias en la duración de la m uda entre 
especies m igratorias y sedentarias. Un est udio previo con las especies revisadas por 
Ginn y Melville (1983) dem ostró que, entre la s especies que m udan en el Paleártico 
inmediatamente después de la reproducción, las migratorias mudan más deprisa que las 
sedentarias, lo cual se explica por las pres iones temporales que afectan a un proceso de 
muda situado entre la reproducción y la m igración (Capítulo 1). Así, si la 
ptilocronología sirve para estim ar la duración de  la m uda de las aves, es previsible 
encontrar el m ismo efecto de la m igración sobre la duración de la m uda utilizando (1) 
las duraciones de la muda predichas por un modelo basado en la ptilocronología y (2) la 
ptilocronología m isma com o variable dependiente. Dado que estos efectos han sido 
evaluados en un contexto filogenético explícito en otro trabajo (Capítulo 1), y se han 
realizado sólo a efectos de com paración entre tipos de datos, en este trabajo sólo se 
muestran los resultados obtenidos en los ANOVAs convencionales. 
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La muda bianual del mosquitero musical 
 
El mosquitero musical es la única especi e del Paleártico que lleva a cabo dos m udas 
completas al año (muda bianual; Cramp 1992). Una de ellas tiene lugar en los territorios 
europeos tras la reproducción, y la otra en los cuarteles de invernada tras la m igración 
otoñal y antes de la m igración primaveral. Varios estudios han demostrado que la muda 
de verano es mucho más corta (una duración media de 40 días) que la muda de invierno 
(70 días; Ginn y Melville 1983, Underhill et al. 1992), lo que proporciona un escenario 
adecuado para evaluar la utilidad de la ptilocronología com o estimador de la velocidad 
de la muda dentro de la misma especie. 
Se tom aron m uestras de plum as de la cola de 46 m osquiteros musicales de la 
subespecie P. t. trochilus. Las aves fueron capturadas durante los periodos de migración 
en la Península Ibérica (Agosto y Septie mbre de 2006, y m arzo de 2007), y durante la 
reproducción en el sur de Suecia (Mayo de 2002 y 2007). De estas 46 m uestras, 19 
correspondieron a la m uda com pleta de verano, y 27 a la m uda invernal. En el 
laboratorio se calculó la tasa de crecim iento y la longitud de las plum as siguiendo los 
mismos procedimientos descritos m ás arriba. La tasa de crecim iento fue calculada en 
dos ocasiones independientes para todos los individuos para estimar la repetibilidad de 
la medida de la tasa de crecim iento de las plumas, que fue muy alta y significativa (r i = 
0.91, F 45,46 = 20,56; P < 0,001). Se em pleó el valor m edio de am bas m edidas para 
evaluar las diferencias en la tasa de crecim iento entre mudas. Para ello, se llevo a cabo 
un análisis de la covarianza (ANCOVA), incluyendo la tasa de crecim iento com o 





Controlando el efecto de la longitud de la plum a (F1,19 = 8,48; P = 0,009; β = 1,816), la 
tasa de crecim iento de las plum as se correlacionó negativam ente con la duración de la 
muda (F1,19 = 5,44; P = 0,031; β = -1,454) en la regresión m últiple convencional (Fig. 
2). Por otro lado, el análisis de los contra stes independientes de la filogenia m ostró 
resultados similares (tasa de crecim iento: F1,19 = 7,97; P = 0,011; β = -1,163; longitud 
de la plum a: F 1,19 = 10,93; P = 0,004; β = 1,336). Así, la aceleración de la tasa de 




mismo patrón se encontró, a nivel intraespecí fico, para el m osquitero m usical: tras 
controlar por el efecto de la longitud de la plum a (F1,43 = 51,92; P < 0,001; β = 0,788), 
las plum as sintetizadas durante la m uda de verano (rápida) m ostraron tasas de 
crecimiento más rápidas que las plum as producidas durante la m uda invernal (lenta) en 




Figura 2. Relación entre la duración de la m uda y  el cociente entre la
tasa de crecim iento y  la long itud de la plum a para las 22 especies
consideradas en el estudio interespecífico. Los puntos negros representan
especies migratorias con mudas estiv ales (con presiones tem porales 
durante la muda) y los puntos blancos representan especies sedentarias o
migrantes que m udan en los cuarteles de inv ernada (especies sin fuertes
limitaciones tem porales durante su m uda). Se muestra la recta de
regresión del m odelo general (lí nea continua), y  las rectas de regresión
para las especies de m uda len ta (línea discontinua superior) y rápida
(línea discontinua inferior). 
 
Sin embargo, a pesar de la correlación exis tente entre la tasa de crecim iento de 
las plumas y la duración de la m uda, la capacidad de la ptilocronología para predecir la 
duración de la m uda fue baja (R 2 = 0,36), un hecho que se puso claram ente de 
manifiesto al utilizar las predicciones del modelo en un análisis de variación de la 
duración de la m uda entre las especies m igratorias y sedentarias que m udan en el 
Paleártico. Así, aunque las especies m igratorias m udaron m ás deprisa que las 
sedentarias (F1,17 = 17,30; P < 0,001; Fig. 4), dicha diferencia no se pudo detectar com o 
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estadísticamente significativa utilizando las predicciones del m odelo com o variable 
dependiente (F1,17 = 3,14; P = 0,094; Fig. 4). Com o cabía esperar, al utilizar la tasa de 
crecimiento de las plum as com o variable dependiente (incluyendo la longitud de la 
pluma como covariable de la tasa de crecim iento: F1,16 = 202,06; P < 0,0001), el efecto 
tampoco resultó ser estadísticam ente significativo (F1,16 = 3,69; P = 0,073). Apoyando 
este resultado, la diferencia entre m udas del m osquitero m usical en la tasa de 
crecimiento de las plumas fue tan solo del 5%, mucho menor que la diferencia del 40% 
observada para la duración de dichas mudas. 
 
 
Figura 3. Variación en la tasa de crecimiento entre la muda de verano e 
invierno del mosquitero musical. El gráfico muestra las medias ajustadas 
por la longitud de la pluma, así como los errores estándar y los tamaños 
muestrales. 
 
La baja capacidad de la ptilocronología pa ra predecir la duración de la m uda de 
las especies analizadas se debió a la existe ncia de dos grupos de especies claram ente 
diferenciados por la duración de su muda, independientemente de la tasa de crecimiento 
de sus plum as. La existencia de especies de m uda rápida y especies de m uda lenta 
introdujo una gran varianza residual en el m odelo de regresión de la duración de la 
muda como función de la tasa de crecim iento de las plum as (Fig. 2). Dicha varianza 
sólo puede atribuirse a diferencias interespecíficas en la intensidad de la m uda (i.e. al 
número de plumas que se m udan simultáneamente). De hecho, si se clasifican com o de 




residuo positivo en el análisis de regresión descrito anteriorm ente, se encuentra una 
evidente correspondencia entre la ubicación de cada especie en la dicotom ía “m uda 
rápida-muda lenta” y su exposición a restricciones tem porales durante la m uda 
completa. Así, si se clasif ican las esp ecies analizadas com o con m uda sujeta a 
restricciones temporales (cuando su m uda completa se sitúa entre la reproducción y la 
migración) o con m uda libre de restriccione s temporales (cuando la especie no m igra o 
muda en África tras la migración; Fig. 2), se encuentra que las especies con muda sujeta 
a restricciones tem porales m udan m ás depr isa que las especies libres de dichas 
restricciones (Fig. 2; test exacto de Fisher : P < 0,001). No obstante, este efecto debe 
interpretarse con precaución, ya que se pierde al evaluarlo en un contexto filogenético 
explícito con el m étodo de Ridley, que exam ina las asociaciones entre cam bios en el 
estado de cada carácter a lo largo de la fil ogenia (muda rápida vs. lenta y presencia vs. 
ausencia de restricciones). De acuerdo con la hipótesis filogenética contem plada en este 
estudio, la especie ancestral tendría una muda lenta no sujeta a restricciones temporales. 
A lo largo de la historia evolutiva de la s aves analizadas, y contem plando diferentes 
escenarios evolutivos (existen seis posibilid ades igualm ente parsim oniosas para la 
evolución de las restricciones tem porales y tres  para la evolución de la velocidad de la 
muda), es difícil apoyar la evolución concordante de la muda rápida como respuesta a la 
aparición de restricciones tem porales asociadas con la m igración (test exacto de Fisher 
para probabilidades com binadas a través de todos los escenarios evolutivos posibles: 
χ2(16) = 25.49, P = 0.90). En parte, este resultado se debe a la estabilidad de la 
asociación entre la existencia de restricciones temporales y la muda rápida a lo largo de 
los diferentes linajes considerados, que reduce la potencia de análisis con el tam año 
muestral disponible, y en parte a la influencia  de dos especies, el jilguero y el petirrojo, 
en las que la aparición o desaparición, respectivam ente, de restricciones tem porales 
sobre la m uda (cambios que han tenido l ugar en las poblaciones británicas estudiadas) 
no se ha visto acompañada del cambio esperado en la velocidad de la muda.  
Si se vuelve a analizar la correlación entre la tasa de crecimiento de las plumas y 
la duración de la m uda, pero esta vez teniendo en cuenta la dicotom ía existente entre 
especies de m uda rápida y especies de m uda lenta, la capacidad de la ptilocronología 
para predecir la duración de la m uda de las especies analizadas aum enta 
considerablemente (Fig. 2). Así, considerando la m uda rápida o lenta de las especies 
como factor de clasificación en un análisis de  la duración de la m uda en función de la 
tasa de crecim iento de las plum as com o el descrito m ás arriba, la capacidad de 
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explicación del m odelo aum enta considerablem ente (Modelo: R 2 = 0,89; tasa de 
crecimiento: F1,18 = 17,51, P < 0,001, β = -1,124; longitud de la plum a: F1,18 = 32,42, P 
< 0,001, β = 1,526; grupo rápido vs. lento: F 1,18 = 86,34, P < 0,001). Asimismo, y como 
era de esperar, la capacidad predictiva de este  modelo es muy superior a la del m odelo 
que no contempla la variación existente entre es pecies de muda rápida o lenta. De este 
modo, el análisis de la variación en la dur ación de la m uda (predicha de acuerdo con 
este modelo) entre especies m igratorias y sedentarias produjo resultados m uy similares 
(F1,17 = 14,94, P = 0,001) a los del análisis del m ismo efecto estim ado con los datos 
originales de Ginn y Melville (1983), detallados más arriba (Fig. 4). 
 
Figura 4. Diferencias entre las es pecies migratorias y  sedentarias, que
mudan durante el v erano en e l Paleártico, en la duración de la muda
(medias y  errores estándar) di rectamente obtenida de G inn y  Melv ille
1983 (círculos negros), en la duración predicha por un modelo basado en 
la ptilocronología (puntos blancos)  y  la predicha por un m odelo que
contempla, además de la ptilocronolog ía, la dicotom ía entre especies de





La ptilocronología fue inicialmente concebida para explorar variaciones en la condición 
nutricional de las aves expuestas a dife rentes circunstancias ecológicas (Grubb 1989, 




voluntariamente extraídas por el investigador, asumiendo que las aves reemplazarían las 
plumas sustraídas tanto m ás deprisa cuan to m ejor fuese su condición física (Grubb 
2006). Más adelante, varios autores extendi eron el m étodo a plum as producidas de 
forma natural (plum as originales), ya f uese durante el desarrollo juvenil o durante una 
muda (por ejem plo, Carlson 1998, Carbone ll y Tellería 1999, Kern y Cowie 2002). El 
uso de la ptilocronología sobre plumas originales proporciona información directa sobre 
sus tasas de crecimiento durante el desarrollo, y esto no perjudica su uso para estimar la 
condición nutricional de las aves, ya que la  velocidad de la m uda y la condición 
nutricional se ha m ostrado que están corre lacionadas en algunos estudios (Borras et al. 
2004). Sin em bargo, pocos estudios han sugerido que la ptilocronología pudiera ser 
empleada para estim ar la velocidad de  la m uda y, m enos aún, han evaluado 
explícitamente su capacidad de predicción de dicha variable (Capítulo 3).  
En este trabajo, se pudo dem ostrar que la duración de la m uda es sensible a 
variaciones en la tasa de crecim iento de la s plumas de la cola en un grupo variado de 
especies del Paleártico. En otras palabras, a lo largo de la historia evolutiva del grupo de 
especies estudiado, la variación en la duración de la m uda puede interpretarse, al menos 
parcialmente, como consecuencia de cam bios en  la tasa de crecim iento de las plum as 
(Felsenstein 1985, Pagel 1993). Sin em bargo, la variación en la tasa de crecim iento de 
las plumas no es capaz de explicar por sí sola  toda la variación existente en la duración 
de la m uda (Fig. 2). A una determ inada tasa de crecim iento de las plum as, existen 
especies de m uda rápida y especies de m uda lenta, una diferencia que sólo puede 
explicarse por la cantidad de plum as que cada una de estas especies m uda 
simultáneamente. Los resultados de este tr abajo revelan que dicha dicotom ía m uda 
rápida-muda lenta se puede explicar por la existencia de restricciones tem porales sobre 
la muda en especies que deben mudar entre la reproducción y la migración: las especies 
sometidas a restricciones, por el hecho de encajar su periodo de m uda entre la 
reproducción y la m igración, mudan más deprisa que las especies que no sufren dichas 
restricciones, ya sea porque son sedentarias o porque han trasladado su muda al periodo 
invernal. Com o com plemento interesante de esta idea, el análisis f ilogenético de la 
misma relación m ostró que la asociación entre duración de la m uda y existencia de 
restricciones tem porales se ha m antenido estable en los distintos linajes de aves 
estudiadas, en los que los rasgos analiza dos han cam biado en pocas ocasiones. En 
cualquier caso, los resultados de este trabajo permiten concluir que, en los paseriformes 
del Paleártico, la duración de la m uda tiene dos com ponentes principales de variación 
 58
Ptilocronología y duración de la muda
 
(la tasa de crecim iento de las plum as y el núm ero de plum as que se m udan 
simultáneamente), cuyo efecto sobre la duración de la m uda es en gran m edida 
independiente.  
Un resultado im portante de este estudio es  la constatación de que la dicotom ía 
muda rápida-muda lenta detectada en el aná lisis (atribuible a diferencias en el núm ero 
de plumas que se mudan simultáneamente) explica mejor que las tasas de crecimiento la 
variación interespecífica en la duración de  la m uda. De este m odo, aunque la 
ptilocronología puede utilizarse para revelar patrones interespecíficos en la duración de 
la muda (véase una aproximación intraespecífica en el Capítulo 3), su uso está lim itado 
por la menor potencia estadística determinada por el hecho de que la variación de la tasa 
de crecimiento de las plum as es sólo uno, y además el m enos importante, de los dos 
mecanismos a través de los cuales las aves  pueden m odificar la duración de su m uda. 
Como prueba de este fenóm eno, la tasa de  crecim iento de las plum as no m ostró una 
diferencia significativa entre especies m igratorias y sedentarias, diferencia que sí fue 
significativa para la duración de la muda.  
Por otra parte, los resultados del estudio sugieren que la m uda rápida o lenta es 
una característica m ás propia de las especi es que de las poblaciones de la m isma 
especie. Así, sólo dos especies se desv iaron del patrón esperado de acuerdo con su 
comportamiento m igratorio, el petirrojo y el jilguero. El petirrojo es una especie 
sedentaria en el Reino Unido, pero en genera l migratoria en Europa, y m ostró la muda 
rápida esperable de acuerdo con su patrón de  migración característico. Por su parte, el 
jilguero se considera m igratorio en el Rei no Unido, pero es una especie de hábitos m ás 
bien residentes o, com o m ucho, nóm adas en la m ayor parte de Europa, una 
circunstancia que podría explicar su m uda lenta. Aunque estos resultados no pueden 
considerarse en absoluto concluyentes, sí  apoyan la idea de que el com portamiento 
migratorio es m ás fácilmente modificable que la estrategia de m uda entre poblaciones 
de aves. 
Por otro lado, la tasa de crecim iento de las plum as también se correlacionó con 
las diferencias en duración de la muda de verano y de invierno en el mosquitero musical 
(Ginn y Melville 1983, Underhill et al. 1992; Fig. 3). Esta especie es la única para la 
que existe un estudio detallado de las dos pr incipales componentes de la duración de la 
muda (Bensch y Grahn 1993), que apoya firm emente los resultados obtenidos en el 
análisis com parativo descrito en este trabajo. Durante la m uda de verano, los 




individual de las plumas y mayor número de plumas en crecimiento simultáneo que los 
mosquiteros musicales que mudan despacio. Nuestros resultados apoyan que la muda de 
verano se acelera con relación a la de invierno aumentando la tasa de crecimiento de las 
plumas. Sin em bargo, el hecho de  que la diferencia en la tasa de crecim iento de las 
plumas entre m udas fuera pequeña (alrededor del 5%) siendo la m uda de verano 
aproximadamente un 40% m ás corta que la de invierno (Ginn y Melville 1983, 
Underhill et al. 1992), sugiere que el núm ero de pl umas en crecim iento sim ultáneo 
tiene, de nuevo, un papel m ás importante que la tasa de crecimiento de las plumas en el 
acortamiento de la muda de verano respecto a la de invierno. 
En resumen, los resultados de este trabaj o y de otros estudios previos (Bensch y 
Grahn 1993), sugieren que la ptilocronología podría ser útil para explorar variaciones en 
la duración de la m uda, aunque dicha apr oximación no tendría en cuenta toda la 
variación existente en la duración de la m uda, en gran parte debida a las diferencias en 
el núm ero de plum as que se m udan sim ultáneamente. Esta circunstancia reduce la 
capacidad de la ptilocronología para revelar fenóm enos que sí serían revelados en 
estudios que, con el m ismo tamaño de muestra, utilizasen la duración de la m uda como 
variable dependiente. En cualquier caso, y por el m ismo m otivo, es esperable que 
aquellos efectos revelados m ediante la p tilocronología (por ejem plo, diferencias entre 
aves migratorias y sedentarias en la velocida d de la m uda, véase el Capítulo 3) fuesen 
realmente más marcados si se estim asen utilizando la duración de la m uda en su lugar. 
Como ventaja de la ptilocronología, su est udio puede ser abordado en los periodos en 
los que las aves no están m udando, cuando son más fáciles de capturar, lo que puede 
reducir el tiem po y el esfuerzo necesario para obtener un tam año m uestral razonable 
para testar nuestras hipótesis. Esta aproxi mación podría ser especialmente práctica para 
especies raras o que son extrem adamente di fíciles de capturar durante el periodo de 
muda. De hecho, un m odelo que tuviese en cuenta la correlación entre la tasa de 
crecimiento de las plum as y la duración de la  muda, y que diferenciase entre especies 
cuya muda está sometida o no a restricciones te mporales (una clasificación en principio 
abordable con los conocim ientos disponibles de  las aves europeas), podría servir para 
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Las aves migratorias tienen menos tiempo para mudar que las sedentarias, lo que les 
puede forzar a producir su plumaje más rápido, pero en detrimento de la calidad final de 
las plumas. Sin embargo, los efectos de la migración sobre el compromiso entre 
velocidad de la muda y calidad del plumaje todavía no han sido estudiados en 
poblaciones naturales. En este estudio se aprovechó la variación natural existente entre 
poblaciones migratorias y sedentarias de curruca capirotada Sylvia atricapilla, para 
analizar la relación entre la tasa de crecimiento y la calidad de plumas. Como se predijo 
a partir de la teoría de estrategias vitales, las currucas capirotadas mostraron diferencias 
en la calidad individual, lo que se reveló a través de asociaciones positivas entre la tasa 
de crecimiento y la masa de las plumas dentro de cada población. Sin embargo, las 
currucas capirotadas migratorias mostraron plumas con tasas de crecimiento más 
rápidas, pero con masas más ligeras que las currucas capirotadas sedentarias. Estos 
resultados apoyan la existencia de un compromiso entre la tasa de crecimiento y la 
calidad de las plumas en la curruca capirotada, que pudo ser evidenciado gracias a las 
diferentes presiones de selección asociadas a los estilos de vida migratorio y sedentario. 
Este efecto del comportamiento migratorio sobre el compromiso entre duración de la 
muda y calidad del plumaje, puede contribuir a explicar la diversificación de los 
patrones temporales de muda en paseriformes.  
  





Los compromisos entre rasgos que tienen un elevado coste contribuyen a entender la 
variación fenotípica en las poblaciones naturales (Roff 1992, Stearns 1992). Dichos 
compromisos han sido estudiados en una gran variedad de organismos, siendo las aves 
uno de los modelos de estudio más habituales. Así, las aves han contribuido a conocer 
los compromisos entre supervivencia, reproducción y desarrollo (Bennett y Owens 
2002). Sin embargo, existen algunas actividades del ciclo vital de las aves cuya 
evolución es todavía poco conocida. Uno de estos procesos es la sustitución periódica 
del plumaje (muda). La muda es una actividad esencial que mantiene las funciones del 
plumaje, como el aislamiento corporal, la capacidad de vuelo, o la comunicación social 
(Ginn y Melville 1983). Este proceso requiere una gran cantidad de energía y tiempo 
que, en caso de no ser empleados, podrían ser asignados a otras funciones (Jenni y 
Winkler 1994). Los elevados requerimientos de la muda implican que, rara vez, se 
solapa con otras actividades costosas del ciclo vital de las aves, como la reproducción o 
la migración (Jenni y Winkler 1994, Hemborg y Lundberg 1998, Norris et al. 2004).  
 La mayoría de especies de paseriformes reemplazan todo su plumaje una vez al 
año, haciéndolo principalmente en sus territorios de cría tras la reproducción. En las 
aves migratorias, el tiempo disponible para la muda depende del inicio del viaje 
migratorio, lo que fuerza a las aves que migran antes a mudar más rápido que las que 
migran más tarde (Jenni y Winkler 1994, Kjellen 1994). Estas limitaciones temporales 
sobre la duración de la muda podrían haber conducido a la diversificación de los 
patrones de muda en aves (Svensson y Hedenström 1999, Hall y Tullberg 2004). Sin 
embargo, las consecuencias de la migración sobre la muda apenas han sido investigadas 
en poblaciones naturales.  
Los efectos de las limitaciones temporales sobre la muda han sido 
principalmente investigados a través de experimentos de laboratorio en los que se 
realizan manipulaciones del fotoperiodo. Así, las aves expuestas a fotoperiodos que 
simulan condiciones de restricción temporal, desarrollan sus plumas más rápido y 
producen plumas de peor calidad que las aves control (Dawson et al. 2000, Hall y 
Fransson 2000, Serra et al. 2007). De acuerdo con estos experimentos, una muda rápida 
solo es posible a costa de reducir la estructura y masa de las plumas, lo que puede 
afectar a la funcionalidad del plumaje (Dawson et al. 2000, Serra 2001). Sin embargo, 




la migración, ya que no incorporan algunos importantes costes, como la acumulación de 
grasa (Lindström et al. 1994, Bonier et al. 2007). Asimismo, nuestro conocimiento 
sobre la variación natural en los rasgos de las plumas con relación al comportamiento 
migratorio es muy limitado, lo que dificulta la comprensión de las consecuencias de la 
migración sobre el compromiso entre velocidad de la muda y calidad del plumaje. 
Los compromisos se pueden evidenciar a través de una asociación negativa entre 
los rasgos implicados. Sin embargo, dicha relación puede quedar oculta en poblaciones 
naturales debido a las diferencias entre individuos en la calidad del territorio ocupado, el 
estatus social, o las diferencias endógenas en la eficiencia con la que los recursos 
pueden ser empleados (Stearns 1992, Cuthill y Houston 1997). Estas circunstancias 
pueden causar, incluso, inesperadas correlaciones positivas entre los rasgos que 
participan en dicho compromiso (Van Noordwijk y De Jong 1986). Una alternativa a los 
experimentos para el estudio de los compromisos en poblaciones naturales, puede ser el 
análisis de poblaciones en los que los rasgos en conflicto están sujetos a selección 
disruptiva (Roff 1992). En dichos casos, la teoría de estrategias vitales permite hacer 
predicciones sobre la variación de dichos rasgos, tanto entre individuos dentro de 
poblaciones con relación a las diferencias en la calidad fenotípica, como entre 
poblaciones con relación a los compromisos entre rasgos. 
En este estudio, se utilizaron poblaciones migratorias y sedentarias de curruca 
capirotada Sylvia atricapilla para analizar la variación natural de la muda en relación 
con el comportamiento migratorio. Las currucas capirotadas migratorias necesitan 
completar su muda pronto para evitar los costes del solapamiento de la muda con la 
migración (Norris et al. 2004). Por otro lado, las currucas capirotadas sedentarias se 
encuentran menos limitadas temporalmente porque no migran (Kjellén 1994, Bonier et 
al. 2007). En consecuencia, las currucas capirotadas migratorias podían ser 
seleccionadas para incrementar la velocidad de la muda. Mientras, las currucas 
capirotadas sedentarias estarían seleccionadas para incrementar la calidad de las plumas, 
lo que podrían permitirse al poder mudar a una velocidad menor (Serra 2001). 
En vista de lo planteado anteriormente, queda pendiente saber si un incremento 
en la tasa de crecimiento de las plumas surge a expensas de reducir la calidad de las 
mismas en las currucas capirotadas migratorias, y si dicho compromiso puede ser 
observado en poblaciones naturales. De acuerdo con los modelos de Van Noordwijk y 
De Jong (1986), se predijo que la variación en la calidad individual causará 
correlaciones positivas entre la tasa de crecimiento y la calidad de las plumas tanto en la 
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población migratoria como en la sedentaria (Fig. 1). Sin embargo, si existe un 
compromiso entre la tasa de crecimiento y la calidad de las plumas, las currucas 
capirotadas migratorias desarrollarán sus plumas más rápido, pero produciendo plumas 




Figura 1. Relación predicha entre la tasa de crecimiento y la calidad de 
las plumas entre aves migratorias y sedentarias. Dicha asociación entre 
rasgos depende de la variación en la calidad fenotípica individual (que 
refleja la variación entre individuos en los recursos disponibles para la 
producción de las plumas, e indicada por las líneas continuas), y por la 
variación de las posibilidades de reparto de los recursos entre tasa de 
crecimiento y calidad de la pluma (indicado por las líneas discontinuas). 
En poblaciones migratorias, la selección natural favorece una producción 
rápida de las plumas, que limita la calidad (área de color gris). Por otro 
lado, en poblaciones sedentarias la selección natural favorece una alta 
calidad del plumaje (área de color negro), que debería estar asociada a 
tasas de crecimiento lentas. Aunque exista un compromiso entre tasa de 
crecimiento y calidad de las plumas, ambos rasgos están correlacionados 
positivamente dentro de cada población, lo que revela la variación en 
calidad fenotípica entre individuos (véase Van Noordwijk y De Jong 






MATERIAL Y MÉTODOS 
 
Área de estudio y métodos generales 
 
Se estudiaron currucas capirotadas invernantes en la región del Campo de Gibraltar, sur 
de España (36º01´N, 5º36´W). En esta área coinciden las currucas capirotadas locales 
de comportamiento sedentario, con las currucas capirotadas migratorias que se 
reproducen en el norte y centro de Europa (Pérez-Tris y Tellería 2002). Se utilizaron 
redes japonesas para la captura de las aves, que se llevo a cabo en diferentes tipos de 
hábitat para asegurar una muestra representativa de las diferentes poblaciones 
invernantes en la zona (Pérez-Tris y Tellería 2002). 
Se capturaron un total de 456 currucas capirotadas a lo largo de cinco inviernos 
consecutivos. Los muestreos se realizaron entre enero y febrero de 2001 a 2005. Las 
aves de primer año (juveniles) se distinguieron de las de mayor edad (adultas) gracias a 
las características del plumaje, ya que los juveniles poseen dos generaciones de plumas 
durante su primer año de vida resultado de una muda parcial de su plumaje juvenil 
(Jenni y Winkler 1994, Svensson 1992). Dado que las aves de primer año no mudan las 
plumas de vuelo, sino que mantienen las plumas juveniles, se descartaron de los análisis 
de este estudio, que sólo consideró las plumas adultas producidas durante un proceso de 
muda completa.  
 Las currucas capirotadas fueron medidas para distinguir su comportamiento 
migratorio. Para ello, se aprovechó la gran variación morfológica asociada al 
comportamiento migratorio en esta especie (Tellería y Carbonell 1999). Así, se combinó 
la longitud de la octava primaria, la longitud de la cola, y la diferencia entre las 
distancias de las plumas primarias 1 y 9 a la punta del ala, en un análisis de funciones 
discriminantes que clasifica correctamente más del 90% de los individuos (Pérez-Tris et 
al. 1999; Anexo I). Es importante destacar que cualquier ave clasificada 
incorrectamente reduciría la potencia estadística de las comparaciones, lo que significa 
que la asignación errónea de algunas aves hace que el estudio sea conservador. 
 
Análisis de los rasgos de las plumas 
 
Cualquier información sobre la ejecución de la muda al nivel individual sólo puede ser 
obtenida a través de un seguimiento continuado de las aves durante la muda, lo que 
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resulta generalmente impracticable (Ginn y Melville 1983, Bensch y Grahn 1993). Sin 
embargo, la tasa de crecimiento y la calidad de las plumas puede ser fácilmente medida 
sobre plumas extraídas directamente de las aves. Aunque la representatividad de 
extrapolar los rasgos medidos en una única pluma a todo el plumaje debe ser estimada 
(véase Capítulo 2), el uso de plumas individuales facilita de forma considerable el 
análisis de la muda en poblaciones naturales. 
 En el campo, se extrajeron las dos rectrices quintas de la cola de cada curruca 
capirotada. Las plumas fueron guardadas en sobres de papel hasta su análisis en el  
laboratorio. Para evitar sesgos interpersonales, todas las medidas fueron tomadas por la 
misma persona. Se midió la longitud total de las plumas (la distancia desde la base del 
cálamo a la punta de la pluma) y la longitud que ocupan 10 barras de crecimiento (véase 
Grubb 2006) empleando un calibre digital (Mitutoyo ® 500, resolución de 0,01 mm). 
Las barras de crecimiento están formadas por una banda clara y otra oscura que 
corresponden con la cantidad de material incorporado durante la noche y el día 
respectivamente (Brodin 1993). Por lo tanto, diez barras de crecimiento representan la 
longitud de pluma producida en 10 días. Cuanto más larga es la longitud que abarcan 
estas 10 barras de crecimiento, mayor es la tasa de crecimiento de las plumas (dicha 
estima directa de la tasa de crecimiento individual de las plumas basada en las barras de 
crecimiento se conoce técnicamente como ptilocronología; Grubb 2006). La velocidad 
de la muda no sólo depende de la tasa de crecimiento individual de las plumas, sino que 
también está determinada por el número de plumas en crecimiento simultáneo. Puesto 
que nuestro estudio está basado en plumas individuales, solo pudimos investigar una de 
estas componentes de la velocidad de la muda, lo que limita, en cierto grado, el alcance 
de nuestras conclusiones. Sin embargo, dentro de especies los individuos que mudan 
muchas plumas a la vez también presentan tasas más rápidas de crecimiento individual 
de sus plumas (Bensch y Grahn 1993), lo que apoya la idea de que la tasa de 
crecimiento de las plumas puede aportar información válida sobre las diferencias en la 
velocidad de la muda.  
 Se empleó la masa de las plumas como un estimador de su calidad (Carbonell y 
Tellería 1999). Sin embargo, la masa de las plumas sólo puede ser usada para estimar la 
calidad de las plumas si su variación se correlaciona con el desarrollo de algunos 
elementos estructurales que, efectivamente, determinan la calidad de las plumas. Por 
ejemplo, tanto la durabilidad como las propiedades mecánicas de las plumas dependen 




las plumas, que afectan a la variación en la masa de las plumas. La relación entre estos 
rasgos estructurales y la calidad de las plumas ha sido demostrada en estorninos pintos 
Sturnus vulgaris forzados experimentalmente a producir plumas de baja o alta calidad 
(Dawson et al. 2000). En esta especie, tanto la resistencia a la flexión, como su dureza 
(dos determinantes importantes de las propiedades mecánicas de las plumas; Bonser 
1996, Bonser y Purslow 1995, Corning y Biewener 1998) se correlacionaron 
positivamente con la anchura del raquis (Dawson et al. 2000).  
 
 β g.l. F P 
Migración  1,167 2,12 0,147 
Sexo  1,167 6,22 0,014 
Migración × sexo  1,167 0,13 0,717 
Longitud de la pluma 0,610 1,167 113,41 < 0,001 
Anchura del raquis 0,327 1,167 35,59 < 0,001 
Densidad de barbas 0,161 1,167 5,63 0,019 
Longitud de las barbas 0,185 1,167 7,74 0,006 
 
Las plumas se pesaron usando una balanza digital (Mettler Toledo ® AG-245, 
0,01 ± 0,02 mg de repetibilidad instrumental). También se midió la anchura 
dorsoventral del raquis en su base, la densidad de barbas (número de barbas contadas en 
una sección de 10 mm localizada en el centro de la pluma; Aparicio et al. 2003) y la 
longitud de las barbas internas (longitud máxima de las barbas en la misma sección de 
la pluma). La densidad y la longitud de las barbas se midieron con la ayuda de una lupa. 
La masa de las plumas dependió, en primera instancia, de la longitud de la pluma, pero 
también se correlacionó positivamente con el resto de rasgos estructurales considerados 
(Tabla 1), lo que confirma la relación entre la masa y la complejidad estructural de las 
plumas en la curruca capirotada.  
  
Tabla 1. Resultado del modelo general lineal que analizó la masa de las plumas 
en relación a una serie de rasgos estructurales de las plumas (longitud de la pluma, 
anchura del raquis, densidad de barbas y longitud de las barbas). El análisis 
incluye el sexo y el comportamiento migratorio como posibles variables 
confundidoras. 





La repetibilidad de los rasgos de las plumas se estimó midiendo una segunda vez 15 
plumas seleccionadas aleatoriamente. La repetibilidad de todos los rasgos fue alta y 
estadísticamente significativa (longitud de la pluma: ri = 0,99; masa: ri = 0,99; tasa de 
crecimiento: ri = 0,91; anchura del raquis: ri = 0,85; densidad de barbas: ri = 0,93; 
longitud de las barbas: ri = 0,97; todas con P < 0,0001). 
En los análisis se empleó el valor medio de las dos plumas rectrices de cada 
individuo. Algunas plumas estaban sucias y, por lo tanto, las medidas de la masa no 
eran precisas. Mientras, otras plumas no mostraban barras de crecimiento bien visibles. 
Dichas plumas fueron excluidas de los análisis correspondientes, lo que explica las 
diferencias entre análisis en los tamaños muestrales.  
 Se emplearon modelos generales lineales para analizar la variación en la tasa de 
crecimiento y la masa de las plumas entre currucas capirotadas migratorias y 
sedentarias. Dichos modelos incluyeron el sexo y el año como factores de efectos fijos, 
y la longitud de la pluma como covariable que controla los efectos del tamaño de la 
pluma. Asimismo, se evaluó explícitamente la diferencia entre currucas capirotadas 
migratorias y sedentarias en la pendiente de la relación entre tasa de crecimiento y 
calidad de las plumas (estimado a través de la interacción entre el comportamiento 
migratorio y la covariable en los modelos). Con la idea de incrementar la potencia 
estadística para detectar esta interacción, se empleó la opción “best subsets” 
implementada en el módulo General Regresión Models del programa STATISTICA 





Tasa de crecimiento y calidad de las plumas 
  
El modelo general lineal que analizó la variación en la tasa de crecimiento de las plumas 
reveló un efecto significativo de la longitud de la pluma. Así, las plumas largas 
crecieron más deprisa que las plumas cortas. Tras controlar este efecto, las currucas 
capirotadas migratorias desarrollaron sus plumas más rápido que las sedentarias (Tabla 





Figura 2. Variación en la tasa de crecimiento (A) y la masa de las plumas 
(B) entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias. Las gráficas 
muestran medias (ajustadas por los efectos incluidos en el modelo de la 
Tabla 2), errores estándar y tamaños muestrales. 
  
La masa de las plumas también se correlacionó positivamente con el tamaño de 
la pluma, y también varío con relación al sexo de las aves. Así, las hembras sintetizaron 
plumas más pesadas que los machos. Tras controlar estos efectos, las currucas 
capirotadas migratorias produjeron plumas más ligeras que las sedentarias (Tabla 2, Fig. 
2B). 
 
Tasa de crecimiento y calidad de las plumas al nivel individual 
  
Se detectó una relación positiva entre la tasa de crecimiento y la masa de las plumas en 
la curruca capirotada, pero que no alcanzó significación estadística (Tabla 3). Esta 
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ausencia de significación pudo deberse a las diferencias entre poblaciones en la relación 
entre tasa de crecimiento y masa de las plumas (véase la interacción entre el 
comportamiento migratorio y la tasa de crecimiento de las plumas; Tabla 3). Así, el 
incremento en la masa de la pluma con el aumento de la tasa de crecimiento fue más 
pronunciado en las currucas capirotadas sedentarias (β = 0,29) que en las migratorias (β 
= 0,09; Fig. 3). Al estimarlas separadamente, estos efectos no fueron estadísticamente 
significativos, debido a la pérdida de potencia estadística asociada al menor tamaño 
muestral (sedentarios P = 0,12, N = 40, potencia = 0,28; migratorios P = 0,22, N = 130, 
potencia = 0,15; potencia en el modelo de la interacción entre comportamiento 
migratorio y tasa de crecimiento de las plumas = 0,74). 
 
 Tasa de crecimiento  Masa de la pluma 
 β g.l. F P  β g.l. F P 
Migración  1,154 23,62 < 0,001   1,155 8,90 0,003 
Sexo  1,154 2,19 0,141   1,155 5,98 0,016 
Año  4,154 0,30 0,878   4,155 0,56 0,693 
Migración × sexo  1,154 1,86 0,174   1,155 1,92 0,168 
Sexo × año  4,154 0,51 0,729   4,155 0,92 0,453 
Migración × año  4,154 0,67 0,612   4,155 2,00 0,097 
Interacción de los 
tres factores 
 4,154 0,82 0,515   4,155 1,21 0,310 
Longitud de la 
pluma 





Los resultados de este estudio revelan una correlación negativa entre la tasa de 
crecimiento y la calidad de las plumas. Esta asociación se produciría ante la existencia 
de un compromiso entre ambos rasgos que, rara vez, ha sido detectado en poblaciones 
naturales. En este caso, dicho compromiso pudo ser revelado en las currucas capirotadas 
empleando la ptilocronología para estimar la velocidad de la muda, y la masa de las 
Tabla 2. Resultados de los modelos generales lineales que analizaron la variación en la tasa 
de crecimiento y la masa de las plumas, con relación al comportamiento migratorio, el sexo 





plumas como un índice de su calidad. La existencia de un compromiso entre la tasa de 
crecimiento y la calidad de las plumas está apoyada por una correlación negativa entre 
ellos, que se desvela al comparar estos rasgos entre poblaciones migratorias y 
sedentarias. Asimismo, nuestro análisis reveló la existencia de variación en la calidad 
fenotípica de los individuos, que se refleja en una asociación positiva entre la tasa de 
crecimiento y la calidad de las plumas dentro de poblaciones. 
 
 g.l. β F P 
Migración     
Sexo     
Año 4,158  0,57 0,684 
Longitud de la pluma 1,158 0,551 57,50 < 0,001 
Tasa de crecimiento 1,158 0,146 3,56 0,061 
Sexo × migración     
Sexo × año     
Migración × tasa de crecimiento 1,158  11,27 0,001 
Migración × año 4,158  2,31 0,060 






 De acuerdo con la a teoría de estrategias vitales (Van Noordwijk y De Jong 
1986), se observaron diferentes pendientes entre poblaciones en la asociación entre tasa 
de crecimiento y masa de las plumas (Fig. 3). Esta interacción es esperable si la 
amplitud de la variación en la calidad individual no difiere entre poblaciones, pero las 
ventajas de una muda rápida o unas plumas de alta calidad difieren entre migratorios y 
sedentarios. Nuestros resultados apoyan la idea de que la asignación de recursos durante 
la muda de las currucas capirotadas migratorias está más limitada por la necesidad de 
mudar deprisa que por la necesidad de producir plumas de alta calidad. Así, los 
migrantes favorecerían una muda rápida sobre una muda lenta, incluso aunque esta 
última les permita producir plumas de mejor calidad a una cantidad determinada de 
recursos disponibles para las plumas. Por el contrario, las currucas capirotadas 
sedentarias están menos limitadas temporalmente, ya que no necesitan migrar. En 
Tabla 3. Modelo general lineal reducido (opción best subsets) que 
analiza la variación en la masa de la pluma con relación a la tasa de 
crecimiento en currucas capirotadas migratorias y sedentarias. La tabla 
muestra todas las variables usadas en el análisis, pero los estadísticos sólo 
son calculados para las variables incluidas en el modelo definitivo.  
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consecuencia, pueden producir plumas de la mayor calidad posible para un presupuesto 
determinado de recursos. A su vez, estas diferentes reglas de asignación de recursos 
entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias producirían una pendiente más 
pronunciada en la población sedentaria para la relación entre calidad de las plumas y 
tasa de crecimiento. Mientras, esta pendiente sería menos pronunciada en las currucas 
capirotadas migratorias (Fig. 1). Dicha interacción fue, en efecto, detectada en nuestro 
estudio (Fig. 3). 
 
 
Figura 3. Relación entre la tasa de crecimiento y la masa de las plumas 
en currucas capirotadas migratorias (círculos blancos y línea discontinua) 
y sedentarias (puntos negros y línea continua). Debido al efecto del 
tamaño de la pluma sobre la tasa de crecimiento y la masa de las plumas, 
el gráfico se representó empleando los residuos de estas variables con 
relación a la longitud de la pluma. 
  
  
Asimismo, este estudio muestra que comparar poblaciones sujetas a presiones de 
selección divergentes puede ayudar a mejorar nuestro conocimiento sobre los 
compromisos entre rasgos. Esta aproximación puede ser particularmente útil cuando es 
difícil llevar a cabo experimentos. El compromiso entre tasa de crecimiento y calidad de 
la pluma ha sido solo investigado experimentalmente con manipulaciones del 
fotoperiodo, que han mostrado que una muda rápida se asocia con una calidad reducida 
del plumaje (Dawson et al. 2000, Serra et al. 2007). Nuestro estudio mostró que este 
compromiso también tiene lugar en poblaciones naturales. Otros estudios han tratado de 
ilustrar estos efectos en poblaciones de aves no manipuladas (por ejemplo, Serra 2001), 




Bensch y Grahn 1993) y la calidad de las plumas (midiendo la pérdida de longitud de 
ala debida al desgaste). La ventaja de nuestro estudio es que la tasa de crecimiento y la 
calidad se estimaron sobre la misma pluma, lo que proporciona una mayor consistencia 
a la hora de contrastar las predicciones derivadas de la existencia de un compromiso 
entre los dos rasgos.  
 Podría sugerirse que la variación fenotípica entre poblaciones de curruca 
capirotada podría no ser adaptativa, sino estar causada por largos periodos de 
aislamiento poblacional. Sin embargo, las diferencias en el comportamiento migratorio 
en esta especie no están asociadas con una estructura genética entre poblaciones 
migratorias y sedentarias (Pérez-Tris et al. 2004). Así, el comportamiento migratorio es 
altamente heredable (Berthold 1996), y puede evolucionar rápidamente tanto en tiempo 
histórico como ecológico (Berthold et al. 1992, Pérez-Tris et al. 2004, Bearhop et al. 
2005). La evolución de la migración en la curruca capirotada también ha implicado 
cambios paralelos en otros rasgos fenotípicos asociados con los estilos de vida 
migratorio o sedentario, como el metabolismo de la grasa o la morfología del ala (Pérez-
Tris et al. 2004, Fiedler 2005). Es interesante destacar que, tanto la duración de la muda 
como su fenología, están controlados genéticamente en la curruca capirotada (Pulido y 
Coppack 2004, Pulido y Widmer 2005). Por lo tanto, la variación observada en los 
rasgos de las plumas se interpreta mejor como resultado de la selección natural asociada 
con los diferentes comportamientos con relación a la migración. 
 Asimismo, estos resultados pueden contribuir a comprender las relaciones 
evolutivas entre muda y migración, un conflicto importante en la vida de las aves 
(Kjellén 1994). Las limitaciones temporales asociadas con la necesidad de migrar 
podrían explicar la diversificación de los patrones temporales de muda en aves 
(Svensson y Hedenström 1999, Hall y Tullberg 2004). De acuerdo con nuestros 
resultados, una muda rápida es posible a expensas de reducir la calidad de la pluma, lo 
que puede explicar por qué algunas especies migratorias de larga distancia han retrasado 
su muda al periodo invernal. Dicha muda invernal evolucionaría en especies migratorias 
cuando los costes de una calidad reducida del plumaje superen los beneficios de una 
muda rápida antes de la migración. Por lo tanto, considerar las limitaciones que pueden 
afectar a la capacidad de producir plumas de alta calidad, puede ayudar a comprender la 



















¿AFECTA LA FENOLOGÍA DE LA MUDA AL COMPROMISO 
ENTRE DURACIÓN DE LA MUDA Y CALIDAD DE LAS 



















DE LA HERA, I., DÍAZ, J.A., PÉREZ-TRIS, J., BENSCH, S. & TELLERÍA, J.L. Manuscrito en preparación. 
Capítulo 4 
 
¿AFECTA LA FENOLOGÍA DE LA MUDA AL COMPROMISO 
ENTRE DURACIÓN DE LA MUDA Y CALIDAD DE LAS 




La muda es un proceso costoso pero necesario  en la vida de las aves, que m uestra dos 
patrones temporales principales dentro de su ciclo anual: mudar en verano o en invierno. 
La fenología de la muda puede determinar su duración y, en consecuencia, la estructura 
de las plumas producidas, lo que puede afect ar a la funcionalidad del plum aje. Aunque 
dicha asociación puede arrojar luz sobre la evolución de los patrones tem porales de 
muda en las aves, esta relación no ha sido explorada con anterioridad. En este estudio se 
emplearon dos aproximaciones complementarias para evaluar si la duración de la m uda 
y la masa de las plumas varía con relación a la fenología de la muda. En primer lugar, se 
exploró este patrón a través de un estudio comparativo entre un grupo de especies de 
paseriformes m igratorios que difieren en su patrón de m uda. En segundo lugar, se 
analizó si la muda de invierno del mosquitero musical Phylloscopus trochilus (duración 
media de 70 días) produce plum as de m ayor m asa que la m uda de verano (duración 
media de 40 días). La aproxim ación multiespecífica mostró que las especies que mudan 
en verano llevan a cabo m udas m ás cortas que las que m udan en invierno. Adem ás, 
tanto en esta aproxim ación com o en la comparación realizada para el m osquitero 
musical, las plum as producidas en invierno fueron más pesadas que las producidas en 
verano. Estos resultados indican que la fenología de la muda afecta al compromiso entre 
velocidad de la muda y estructura de las plumas, lo que apoya que las restricciones en la 
capacidad de form ar plum as de buena calid ad durante el verano podrían explicar la 
evolución de las estrategias de muda en paseriformes.  
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La muda es un proceso necesario en la vida  de las aves para reparar el daño producido 
sobre las plumas por la abrasión mecánica, los procesos fotoquímicos o los parásitos. La 
muda requiere una gran cantidad de ener gía y tiem po, ya que el plum aje puede 
significar hasta un cuarta parte de la m asa seca de un individuo (Ginn y Melville 1983, 
Jenni y Winkler 1994). Por este m otivo, las aves  tienden a evitar el solapam iento de la 
muda con otras actividades de alta exigenci a energética, lo que im plica que la duración 
y la fenología de la muda están condicionadas por la reproducción y la migración dentro 
del ciclo anual de las aves (Jenni y Winkler 1994, Kjellén 1994). 
La fenología de la m uda muestra dos pa trones principales en los paseriform es. 
La m ayoría de las especies disponen su muda com pleta entre la reproducción y la 
llegada del otoño (de aquí en adelante denominada m uda de verano; Svensson 1992, 
Jenni y W inkler 1994). La m uda de verano es el patrón de m uda ancestral a partir del 
cual han evolucionado otras estrategias (Svensson y Hedenström 1999, Hall y Tullberg 
2004). La principal alternativa a la m uda de verano es el aplazam iento de la m uda al 
periodo invernal (i.e. la m uda invernal), aunque existen otras estrategias m inoritarias 
(por ejem plo, la m uda suspendida o la m uda bianual; Underhill et al. 1992, Hall y 
Fransson 2001). En el Paleártico, los cam bios del patrón ancestral sólo han tenido lugar 
en algunas especies que m igran al África s ubsahariana para pasar el invierno (i.e. 
migrantes transaharianos). En consecuencia, la aparición de la m uda invernal ha sido 
atribuida a dos circunstancias principales. En  primer lugar, a un inicio tem prano de los 
movimientos m igratorios postreproductivos en los m igrantes transaharianos, que 
reduciría drásticamente el tiem po disponible para m udar tras la reproducción (Kjellén 
1994, Hall y Fransson 2001). Y, en segundo lugar, a una alta disponibilidad de recursos 
para la m uda en los hábitats africanos que son ocupados durante el invierno (Moreau 
1972, Barta et al. 2008). Sin em bargo, las razones por las que m uchas especies 
migratorias transaharianas han adoptado la  m uda invernal, m ientras que otras han 
mantenido el patrón de m uda de verano, s on todavía poco conocidas (Jenni y W inkler 
1994). 
Los factores im plicados en la transici ón de la m uda de verano a la m uda de 
invierno en las especies m igratorias tran saharianas han estado sujetos a un intenso 
debate (Jenni y Winkler 1994, Salewski et al. 2004, Rohwer et al. 2005). La mayoría de 




estudios teóricos han sugerido que los reque rimientos asociados con las características 
de las plum as podrían determ inar la fenol ogía de la m uda (Holm gren y Hedenström  
1995, Barta et al. 2008). Sin em bargo, ningún estudio ha evaluado si la fenología de la 
muda afecta a la estructura de las plum as. Este hecho resulta sorprendente ya que la 
duración de la m uda parece diferir entre la es trategia de muda de verano y de invierno 
(Ginn y Melville 1983, Underhill et al. 1992), y estas variaciones en la velocidad de la 
muda pueden afectar a la estructura y funcionalidad de las plum as (Dawson et al. 2000, 
Hall y Fransson 2000, Serra 2001, Serra et al. 2007). Por ello, el estudio de la variación 
en las características de las plum as entr e estrategias de m uda podría contribuir a 
comprender su evolución en las aves.  
 
 
Figura 1. R elaciones filog enéticas entre las 19 especies de aves
migratorias transaharianas estudia das. Los puntos neg ros representan las
especies que m udan en v erano, y  los círculos blancos las especies que
mudan en invierno. La duración d e la muda en número de días se indic a
entre paréntesis. 
 
 Es ente estudio, exploramos si la muda de verano es, en efecto, m ás corta que la 
de invierno, y si estas diferencias se asocia n con variaciones en la m asa de las plum as, 
un índice de su com plejidad estructural y calidad. Para ello, se em plearon dos 
aproximaciones com plementarias. En pr imer lugar se llevó a cabo un estudio 
comparativo para evaluar las diferencias en la duración de la m uda y la m asa de las 
plumas dentro de un grupo de especies de aves migratorias transaharianas del Paleártico 
occidental que difieren en el patrón de  m uda. En segundo lugar, aprovecham os la 
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estrategia de m uda del m osquitero m usical ( Phylloscopus trochilus) para explorar 
diferencias en la m asa de las plum as entre las dos m udas completas que esta especie 
lleva a cabo anualm ente. El m osquitero m usical es una de las pocas especies que 
muestra una estrategia de m uda bianual (Underhill et al. 1992). Los m osquiteros 
musicales se reproducen en el Paleártico norte y pasan el invierno en el África 
subsahariana (Cramp 1992). Las aves adulta s llevan a cabo una m uda completa en los 
territorios europeos tras la reproducción, a la que sigue otra m uda com pleta en los 
territorios invernales africanos previa a la  migración primaveral. Es bien conocido que, 
en esta especie, la m uda de verano es c onsiderablemente m ás corta que la m uda de 
invierno (Ginn y Melville 1983), pero las cons ecuencias de estas diferencias sobre la 
masa y estructura de las plumas no han sido evaluadas (Underhill et al. 1992).  
 
 
MATERIAL Y MÉTODOS 
 
Duración de la muda y masa de las plumas entre especies 
 
En este estudio se consideraron 19 especies de paseriformes migratorios transaharianos 
que se reproducen en el Paleártico, y para la s que el patrón de m uda es conocido (Jenni 
y W inkler 1994; Fig. 1). No fue posible obt ener datos de duración de la m uda y 
muestras de plum as para todas estas especi es. Así, sólo para 14 de ellas se obtuvo la 
duración de la m uda, que fue obtenida a par tir de Ginn y Melville (1983; Fig. 1). Con 
esta información se llevo a cabo un análisis de  la varianza (ANOVA) para explorar si la 
duración de la muda varía entre especies que  tienen diferente patrón de m uda (muda de 
verano o de invierno). En un principio, se incluyó la masa corporal de las especies como 
covariable, pero no fue considerada en los an álisis definitivos dado que su efecto no fue 
significativo y no afectó a los resultados finales. 
Por otro lado, se obtuvieron m uestras de  plum as de 12 de las 19 especies 
consideradas inicialmente (Tabla 1). La s aves fueron capturadas entre 2005 y 2007 en 
diferentes ambientes forestales de la Península Ibérica (véase para más detalles, Tellería 
y Carbonell 1999), y en una zona húm eda del norte de España (Parque de Salburua, 
Álava). Los m uestreos fueron realizados principalmente durante el periodo de 
migración otoñal, cuando muchas de estas especies se encuentran cruzando la Península 




(1992), y Jenni y Winkler (1994), cada especie fue identificada y cada individuo datado 
para asignar si tenía plumas de vuelo adultas (i.e. plumas producidas durante un proceso 
de m uda com pleta) o juveniles (i.e. las prim eras plum as de vuelo verdaderas 
sintetizadas por las aves durante su de sarrollo en el nido; Jenni y W inkler 1994). 
Además, de cada individuo se extrajo una pluma rectriz quinta de la cola.  
 
Nombre científico Plumaje N Masa (mg) Longitud (mm) 
Acrocephalus arundinaceus Adulto 2 12,55 ± 0,8 76,6 ± 1,5 
 Juvenil 4 10,35 ± 0,65 72,6 ± 2,5 
Acrocephalus schoenobaenus Adulto 9 3,93 ± 0,1 48,3 ± 0,6 
 Juvenil 7 3,53 ± 0,05 48,3 ± 0,4 
Acrocephalus scirpaceus Adulto 15 4,49 ± 0,09 54,9 ± 0,4 
 Juvenil 11 3,85 ± 0,07 52,7 ± 0,6 
Ficedula hypoleuca Adulto 11 5,26 ± 0,13 57,5 ± 0,5 
 Juvenil 13 5,19 ± 0,08 57,3 ± 0,3 
Hippolais polyglotta Adulto 12 4,39 ± 0,07 54 ± 0,4 
 Juvenil 7 3,86 ± 0,06 52,6 ± 0,7 
Luscinia megarhynchos Adulto 16 9,06 ± 0,2 69,4 ± 0,7 
 Juvenil 19 8,64 ± 0,17 68,8 ± 0,6 
Muscicapa striata Adulto 3 7,32 ± 0,06 65,6 ± 0,8 
 Juvenil 9 6,55 ± 0,07 65,7 ± 0,4 
Phoenicurus phoenicurus Adulto 2 7,43 ± 0,01 62,4 ± 1,5 
 Juvenil 3 6,79 ± 0,1 62,5 ± 0,6 
Phylloscopus bonelli Adulto 13 3,31 ± 0,09 51,7 ± 0,6 
 Juvenil 3 2,99 ± 0,27 51,6 ± 2,2 
Phylloscopus ibericus Adulto 5 3,19 ± 0,16 51,6 ± 1,4 
 Juvenil 15 3,02 ± 0,09 50.9 ± 0,7 
Sylvia borin Adulto 31 6,2 ± 0,08 59 ± 0,4 
 Juvenil 11 5,83 ± 0,13 58,8 ± 0,7 
Sylvia communis Adulto 5 7,1 ± 0,33 66 ± 1,1 
 Juvenil 27 6,96 ± 0,08 66 ± 0,4 
 
Tabla 1. Medidas de las plum as (m edias, errores estándar y  tam años
muestrales) para las 12 especies de aves migratorias transaharianas em pleadas
en la aproximación interespecífica. Se m uestran los valores diferenciados par a
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Las plumas se pesaron en una bala nza digital (Mettler Toledo AG-245, 0,01 m g 
de resolución; Tabla 1), y se m idió la longitud total de cada una de ellas em pleando un 
calibre digital (Mitutoyo ® 500, resolución de 0,01 m m; Tabla 1). El cociente entre la 
media de la m asa de las plum as y su l ongitud para cada especie se em pleo como un 
índice de la calidad de las plum as. Así, las especies que muestran valores más elevados 
de este cociente tendrán una m ayor complejidad estructural en sus plum as (i.e. raquis 
más anchos y  barbas más largas y abundantes; véase Capítulo 3), lo que se correlaciona 
con algunas propiedades m ecánicas importantes de las plum as y con su resistencia al 
desgaste (Dawson et al. 2000).  
Este índice de calidad de las plum as no se comparó directamente entre especies 
que m udan en verano o invierno, ya que distintas especies pueden tener plum as de 
diferente calidad por múltiples razones independientes de su estrategia de muda (tipo de 
hábitat, necesidades de vuelo, etc.). Para controlar esta circunstancia, se em plearon las 
plumas juveniles com o un control de las diferencias en la calidad de las plum as entre 
especies. Así, se efectuó un análisis de la covarianza (ANCOVA), con el cociente masa-
longitud de las plum as adultas com o variab le dependiente, la fenología de la m uda 
como factor, y el cociente masa/longitud de las plumas juveniles como covariable. 
Aunque varios autores han m ostrado que se obtienen resultados sim ilares en las 
aproximaciones filogenéticas y no filogenéti cas (por ejem plo, Price 1997), tam bién se 
analizó el efecto de la fenología de la m uda sobre su duración y la m asa de las plum as 
considerando las relaciones filogenéticas entre especies. De esta form a, se evitaron los 
problemas asociados con la ausencia de independencia estadística en los estudios 
comparativos (Felsenstein 1985). Para ha llar las significaciones corregidas por la 
filogenia (PF) de los análisis convencionales descritos anteriorm ente, se siguieron los 
procedimientos descritos por Garland y cola boradores (1993). Para ello, se em plearon 
procedimientos de sim ulación ( Phenotypic Diversity Analysis Programs, PDAP) que 
crean distribuciones nulas de los estadístic os F sim ulando repetidas veces la evolución 
de los rasgos sobre una filogenia conocida (Garland et al. 1993). Las sim ulaciones 
fueron generadas con el program a PDSIMUL sobre una filogenia construida a partir de 
la presentada por Figuerola y Jovani (2001; Fig. 1). Las sim ulaciones para la duración 
de la m uda se acotaron entre la duración de la m uda m ás corta (escribano nival 
Plectrophenax nivalis, lím ite inferior = 28 días) y la m ás larga registrada en 
paseriformes (límite superior = 182 días ; Jenni y W inkler 1994). Los lím ites para las 




de las  especies m ás pequeñas del Paleártico (lím ite inferior, el reyezuelo listado 
Regulus ignicapillus: longitud de la plum a adulta = 41,85 m m, longitud de la plum a 
juvenil = 42,69 m m, masa de la plum a adulta  = 1,88 m g, masa de la plum a juvenil = 
1,85 mg), y la especie m ás grande de la que  disponemos muestras de plum as y que se 
encuentra dentro del grupo de especies es tudiado (lím ite superior, el m irlo com ún 
Turdus merula: longitud de la plum a adulta = 116,07 m m, longitud de la plum a juvenil 
= 112,21 m m, masa de la plum a adulta = 48,18 m g, masa de la plum a juvenil = 43,64 
mg). En las sim ulaciones se em pleo la opción REPLACE de PDSIMUL para m antener 
los valores de los rasgos dentro de los lím ites especificados. Las m edias entre especies 
de los valores reales se utilizaron com o valores de inicio en las sim ulaciones, y com o 
las m edias esperadas para los valores finales de las ram as. Igualm ente, las varianzas 
esperadas de los valores de los extrem os de las ram as fueron igualados a las varianzas 
de los valores reales. Se estableció que el valor de las correlaciones entre los cam bios 
simulados para los rasgos fuese cero. Adem ás, se emplearon dos modelos diferentes de 
cambio evolutivo en estas com paraciones: cam bio gradual y cam bio especiacional, 
cuyos valores de significación se indicaron en los resultados com o PF grad y PF spec. 
respectivamente. Para cada análisis, la fil ogenia original fue m odificada eliminando en 
cada caso las especies para las que la duración de la muda o las muestras de plumas no 
estaban disponibles, pero m anteniendo la longitud del árbol en los análisis realizados 
bajo el supuesto de cam bio gradual (F ig. 1). El program a PDANOVA fue em pleado 
para calcular la distribución nula de los valo res de F a partir de los valores de las 
simulaciones. 
 
Masa de las plumas y la muda bianual del mosquitero musical 
 
Se capturaron mosquiteros musicales con redes japonesas durante su paso m igratorio a 
través de la Península Ibérica. Las aves se capturaron en Álava (N = 19) durante el paso 
otoñal (entre mediados de agosto y finales de septiembre del 2006), y en Tarifa (N = 12) 
durante la m igración prim averal (m arzo de l 2007). Adem ás, se tom aron m uestras de 
mosquiteros m usicales en el sur de Suecia (N  = 15) durante el inicio del periodo de 
reproducción (m ayo de 2002 y 2007). Todos los individuos incluidos en el estudio 
corresponden con la subespecie P. t. trochilus, ya que es la única que m igra a través de 
la Península Ibérica y se reproduce en el sur de Suecia (Cramp 1992). Los mosquiteros 
musicales capturados en Tarifa y Suecia porta ban plumas de vuelo sintetizadas durante 
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la muda invernal. Por otro lado, los indivi duos capturados en Álava podían ser adultos, 
que habían llevado a cabo una muda completa de verano, o juveniles. Las aves juveniles 
se distinguieron de las adultas usando las características del plum aje (Svensson 1992, 
Jenni y W inkler 1994). Dichas aves juvenile s no fueron consideradas en los análisis 
porque sus plumas de vuelo no son sintetizadas en ninguno de los procesos de muda que 
se estudian en este trabajo. De cada indivi duo se extrajo una plum a rectriz quinta de la 
cola que se guardó en un sobre de papel.  
En el laboratorio, se calculó la m asa y la longitud total de las plum as siguiendo 
los m étodos descritos anteriorm ente. Para explorar las variaciones en la m asa de las 
plumas entre m udas se llevó a cabo un análisis  de la covarianza con la m asa de las 
plumas como variable dependiente, la longitud de la plum a como covariable, y la m uda 
(muda de verano o invierno) com o factor. Lo s datos de Tarifa y Suecia se juntaron ya 
que no se detectaron diferencias significativas entre ambas localidades en la masa de las 
plumas (localidad: F 1,24 = 0,07, P = 0,79; longitud de la plum a: F  1, 24 = 44,51, P < 





Las especies con m udas de verano m ostraron mudas significativamente más cortas que 
las especies que mudan en invierno en el ANCOVA no filogenético (F1,12 = 106,97, P < 
0,001). Estas diferencias se m antuvieron cuando se consideraron las relaciones 
filogenéticas entre especies ( PF  < 0,001, en am bos modelos de cam bio evolutivo; Fig. 
2A), así com o para un análisis restringido que sólo incluyó las siete especies para las 
que se disponía tanto de datos de duración de la muda como de muestras de plumas (F1,4 
= 86,43, P < 0,001; PF grad. = 0,003; PF spec. = 0,002).  
Como era previsible, el índice de calidad  de las plum as adultas se correlacionó 
significativamente con el índice de ca lidad de las plum as juveniles (ANCOVA 
covariable F 1,9 = 821,7; y P < 0,001 para el análisis convencional y los análisis 
filogenéticos que consideran am bos modelos de cam bio evolutivo). Sin em bargo, una 
vez controlado este efecto, las especies que  m udan en invierno m ostraron índices de 
calidad de las plum as adultas m ayores que las especies que m udan en verano (F 1,9 = 






Figura 2. Variación en la duración de la muda (A) y en la calidad de las
plumas adultas (B , corregida por la calidad de las plumas juveniles) con
relación a la fenolog ía de la m uda (muda de v erano o de invierno). Los
gráficos muestran medias, errores estándar y tamaños muestrales. 
 
Respecto a la m uda bianual del m osquitero musical, se detecto una correlación 
positiva entre la masa y la longitud de las plum as (F1,43 = 147,41, P < 0,001, β = 0,83). 
Tras controlar este efecto, las plum as desarrolladas durante la m uda de verano 
mostraron m asas significativam ente m enores que las sintetizadas durante el invierno 





La fenología de la m uda afectó a su duración total y a la calidad del plum aje obtenido. 
En primer lugar, este estudio corroboró que las especies que m udan en verano dedican 
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menos tiempo a la muda que las especies que mudan en invierno. Aunque este hecho ha 
sido sugerido por varios autores (véase, por ejemplo, Hedenström 2008), ningún estudio 
había explorado esta relación em pleando procedimientos estadísticos y controlando el 
posible efecto confundidor de las relaciones f ilogenéticas entre especies (Felsenstein 
1985). El análisis com parativo también ilustró que, tras controlar por las diferencias en 
la calidad de las plum as entre especies (i .e. a través de la calidad de las plum as 
juveniles), las especies que m udan en invierno producen plum as adultas de m ayor 
calidad que las que m udan en verano. Los m ismos resultados se detectaron para el 
mosquitero m usical, cuya m uda estival de  corta duración dio lugar a plum as m enos 
pesadas y, previsiblem ente, de m enor calidad que la m uda invernal (Underhill et al. 
1992). Estos resultados com plementarios entr e duración de la m uda y calidad de las 
plumas, tanto en un contexto inter com o intraespecífico, son consistentes con la 
existencia de un com promiso entre ambas variables en las aves. Según esta visión, una 
muda acelerada lim ita la incorporación de m aterial a las plum as (Dawson et al. 2000, 
Hall y Fransson 2000, Dawson 2004).  
 
 
Figura 3. Variación en la m asa de las plum as del mosquitero musical
entre mudas. El g ráfico muestra medias ajustadas por la longitud de las






En verano, las m udas fueron claramente más rápidas, lo que apoya la existencia 
de fuertes limitaciones temporales durante esta estación que fuerzan a las aves a acelerar 
la muda para encajar este proceso en el corto periodo de tiem po que discurre entre la 
reproducción y la migración otoñal (Kjellén 1994, Hall y Fransson 2001). Por otro lado, 
estas restricciones tem porales pueden ser eludi das si la m uda es trasladada al periodo 
invernal, donde las aves llevan a cabo una m uda lenta que permite producir un plumaje 
de mejor calidad (Dawson et al. 2000, Serra 2001, Serra et al. 2007). De esta forma, las 
presiones tem porales durante el verano y las consiguientes lim itaciones en la 
producción de las plumas, podrían explicar la aparición de la muda invernal en algunas 
especies de aves europeas. En el caso del mosquitero musical, esta diferencia en la masa 
de las plumas entre mudas apoyaría que la m uda estival da lugar a un plum aje de muy 
baja calidad, por lo que la segunda m uda com pleta podría haber surgido com o un 
mecanismo de reparación que evitaría el el evado coste de conservar el plum aje de 
verano durante un ciclo anual com pleto (Underhill et al. 1992, Hedenström et al. 1995, 
Merilä y Hemborg 2000). 
Sin embargo, llama la atención que el largo tiem po dedicado a la m uda invernal 
con relación a la m uda de verano tanto entre especies como en el m osquitero musical 
(una dif erencia m edia de un m es, Fig. 2A; y, véase, Underhill et al. 1992), no esté 
asociado con una diferencia más marcada en la masa de las plumas. Sería de esperar que 
si los territorios invernales africanos s on tan productivos com o se ha sugerido con 
anterioridad (Moreau 1972, Barta et al. 2008), las aves que m udan en estas áreas no 
requirieran tanto tiempo para adquirir los recursos necesarios para sintetizar su plumaje. 
Este hecho sugiere que las condiciones para la muda en los hábitats africanos no son tan 
adecuados como se piensa. Sin em bargo, aunque la disponibilidad de alim ento puede 
ser baja en algunas áreas africanas (Bensch et al. 1991, Salewski et al. 2004), las aves 
compensarían esta dificultad invirtiendo m ás tiem po en el proceso de m uda. Por lo 
tanto, la selección natural habría favorecido la muda invernal porque relaja las presiones 
temporales con relación al periodo estival, pe ro no porque las aves encuentren recursos 
alimenticios especialmente abundantes para la muda. 
Las diferencias en la calidad de las plumas también pueden contribuir a entender 
la selección de la fenología de m uda en las especies migratorias transaharianas. Se ha 
sugerido que la fenología de la m uda es un compromiso entre tener plum as de alta 
calidad durante la reproducción (especies que m udan en invierno) o durante el periodo 
no reproductivo (especies que m udan en verano; Holm gren y Hedenström  1995). 
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Nuestros resultados son com patibles con esta hipótesis, pero, adem ás, sugieren que 
llevar a cabo una muda invernal proporciona una mejor calidad global de las plumas que 
llevar a cabo una m uda de verano. Esta id ea no había sido considerada previam ente, 
pero la necesidad de una estructura m ás com pleja de las plum as en algunas especies 
también podría explicar porque algunas han a doptado la m uda de invierno y otras han 
mantenido el patrón ancestral. Así, si una calidad alta de las plum as contribuye 
significativamente a la eficacia biológica de una especie, la selección natural habría 
favorecido el retraso de la m uda al periodo invernal, cuando la capacidad para producir 






















COMPORTAMIENTO MIGRATORIO Y ASIGNACIÓN 
DIFERENCIAL DE RECURSOS ENTRE LAS PLUMAS DEL ALA Y 

















DE LA HERA, I., PÉREZ-TRIS, J., & TELLERÍA, J.L. Migratory behaviour and differential resource 




COMPORTAMIENTO MIGRATORIO Y ASIGNACIÓN 
DIFERENCIAL DE RECURSOS ENTRE LAS PLUMAS DEL ALA Y 





Las limitaciones temporales y fisiológicas asociadas con la migración pueden 
comprometer la calidad de las plumas de vuelo, reduciendo la eficiencia de los 
desplazamientos migratorios. En consecuencia, las aves migratorias pueden invertir más 
recursos en aquellos tractos del plumaje que resultan esenciales para los vuelos 
sostenidos de larga duración (como las plumas primarias del ala), e invertir menos en 
aquellos tractos del plumaje que son menos importantes. Se utilizaron currucas 
capirotadas (Sylvia atricapilla) migratorias y sedentarias para analizar la variación, 
entre y dentro de individuos, en la calidad relativa de las plumas del ala y de la cola. Las 
currucas capirotadas migratorias mostraron plumas de la cola más ligeras, pero plumas 
primarias del ala de similar masa que las sedentarias. Tras controlar el tamaño de las 
plumas, la masa de las plumas primarias y de la cola se correlacionaron positivamente 
dentro de individuos. Sin embargo, a una masa similar de las plumas de la cola, los 
individuos migratorios sintetizaron plumas primarias más pesadas que los sedentarios. 
Puesto que la menor inversión en plumas de la cola no da lugar a plumas primarias de 
mejor calidad, las currucas capirotadas migratorias parece que tratan de sacar el mayor 
partido de los recursos de los que disponen, invirtiendo comparativamente más en los 
tractos que contribuyen de forma más significativa a su eficacia biológica.  





El plumaje de las aves desempeña funciones fundamentales como la termorregulación, 
el vuelo o la comunicación social (Ginn y Melville 1983). Sin embargo, la síntesis de 
las plumas requiere una gran cantidad de recursos y tiempo (Lindström et al.1993, Jenni 
y Winkler 1994). Este hecho implica que la estructura de la pluma –y en consecuencia 
su funcionalidad– puede estar condicionada por compromisos fisiológicos con otras 
actividades, o por factores de estrés ambiental que dificultan la síntesis de las plumas. 
Las condiciones meteorológicas adversas, la escasez de alimento, la exposición a 
depredadores y otras alteraciones ambientales transitorias pueden afectar a la 
funcionalidad del plumaje, lo que se evidencia a través de la aparición de 
malformaciones de las plumas, como las barras de falta (Jenni y Winkler 1994, Jovani y 
Blas 2004, Serrano y Jovani 2005). Sin embargo, la variación natural en los rasgos de 
las plumas con relación a las adaptaciones del comportamiento, o a las condiciones 
variables en el desarrollo, ha recibido mucha menos atención. 
La migración afecta de una forma determinante a la biología de las aves, ya que 
incluir dos viajes migratorios en el ciclo anual obliga a una reorganización del resto de 
actividades (Piersma et al. 2005, Hedenström 2008). Una solución general ante estas 
limitaciones temporales causadas por la migración es acortar y acelerar los procesos 
fisiológicos, incluido el desarrollo del plumaje (Jenni y Winkler 1994, Kjellén 1994, 
Meiri y Yom-Tov 2004). La aceleración del desarrollo del plumaje incrementa la 
demanda de energía por unidad de tiempo, lo que podría resultar en una incapacidad del 
individuo para satisfacer los requerimientos de recursos de todas las plumas que se 
encuentran en crecimiento (Buchanan 2000, Dawson 2004, Serra et al. 2007). Varios 
experimentos han mostrado que una tasa de crecimiento acelerada de las plumas 
perjudica su estructura y calidad (Dawson et al. 2000, Hall y Fransson 2000), un 
compromiso que también se ha sugerido en poblaciones naturales (Underhill et al. 1992, 
Serra 2001). 
Sin embargo, algunos tractos del plumaje de las aves pueden tener mayor 
relevancia funcional que otros, lo que plantea la posibilidad de que las aves no 
distribuyan sus recursos de una forma equitativa entre diferentes tipos de plumas. Por 
ejemplo, las plumas primarias del ala proporcionan empuje y contribuyen a la 
sustentación durante el vuelo activo, mientras las plumas de la cola tienen una 




maniobrabilidad (Videler 2005). Por lo tanto, la calidad de las plumas primarias afecta a 
la eficiencia de los vuelos migratorios, y es esperable que tenga un mayor impacto sobre 
la eficacia biológica que las plumas de la cola (Serrano y Jovani 2005). Este hecho 
sugiere la posibilidad de que las aves migratorias hayan evolucionado mecanismos para 
transferir los costes de sus limitaciones fisiológicas durante el desarrollo del plumaje a 
los tractos de plumas menos esenciales, favoreciendo un desarrollo adecuado de los 
tractos que tienen mayor importancia (Jovani y Blas 2004, Serrano y Jovani 2005). 
En currucas capirotadas adultas, los individuos migratorios mudan más rápido 
pero producen plumas de la cola más ligeras que los individuos sedentarios, lo que ha 
sido interpretado como una consecuencia de las limitaciones temporales asociadas a la 
migración (Capítulo 3). Mientras, la variación en la calidad de las plumas entre currucas 
capirotadas migratorias y sedentarias juveniles no ha sido formalmente evaluada. En 
este estudio se comparó la masa de las plumas primarias y de la cola en los plumajes 
adulto y juvenil de la curruca capirotada con la intención de distinguir entre dos 
escenarios con diferentes implicaciones para la evolución de la muda con relación a la 
migración: (1) ambos tipos de plumas tienen una menor calidad en las currucas 
capirotadas migratorias, lo que apoyaría la idea de que los costes de un desarrollo rápido 
de las plumas se extienden por todo el plumaje, o (2) las currucas migratorias 
comprometen la calidad de las plumas de la cola favoreciendo las plumas primarias, lo 
que apoyaría que la migración fomenta una mayor inversión de recursos en tractos del 
plumaje que son más importantes para los vuelos de larga duración. 
 
 
MATERIAL Y MÉTODOS 
 
Área de estudio y métodos de campo 
 
Se capturaron currucas capirotadas en la área del Campo de Gibraltar, sur de España 
(36º01’N, 5º36’W). Las currucas capirotadas sedentarias locales comparten esta área 
durante el invierno con currucas capirotadas migratorias que se reproducen en latitudes 
más septentrionales (Pérez-Tris y Tellería 2002). Las aves fueron capturadas empleando 
redes japonesas durante enero y febrero de los años 2006 y 2007. Las aves fueron 
datadas basándose en las características del plumaje y el color del iris de los ojos 
(Svensson 1992, Jenni y Winkler 1994). De cada individuo se extrajo una rectriz quinta 
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(la segunda más externa de las plumas de vuelo de la cola) y una primera primaria (la 
más interna de las plumas primarias del ala). Ambas plumas fueron guardadas en sobres 
de papel hasta el análisis en el laboratorio. Las aves que tenían alguna de estas plumas 
sucia o reemplazada fueron descartadas de los análisis, lo que dejó un tamaño muestral 
final de 283 individuos. 
 Las currucas capirotadas fueron clasificadas como migratorias o sedentarias 
empleando una función discriminante que combina la longitud de la octava primaria 
(más larga en migratorios), la longitud de la cola (más corta en migratorios) y la 
diferencia entre las distancias primarias 1 y 9 (distancias desde la punta de cada 
primaria a la punta del ala; mayor en migratorios). Este método clasificó correctamente 
casi todas las currucas capirotadas (por encima del 90%; Pérez-Tris et al. 1999, Anexo 
I).  
En la curruca capirotada, el plumaje juvenil se desarrolla en el nido (Jenni y 
Winkler 1994), y pronto tras la independencia de los padres, los juveniles llevan a cabo 
una muda parcial postjuvenil. Esta muda parcial afecta principalmente a las plumas 
corporales (Shirihai et al. 2001), pero no suele implicar a las plumas de vuelo primarias 
o de la cola (únicamente un caso en nuestra muestra, que mudó las cuatro plumas 
primarias más externas). Por lo tanto, las aves de primer año mantienen el juego de 
plumas de vuelo juveniles hasta su segundo verano, cuando lo sustituyen por medio de 
una muda completa por su primer plumaje adulto. A partir de ese momento la muda 
completa se repite cada verano. El desarrollo del plumaje juvenil y la muda completa de 
los adultos se consideran dos procesos de desarrollo diferentes (Jenni y Winkler 1994), 
lo que puede afectar a la estructura y funcionalidad de las plumas. Así, los polluelos 
crecen todas sus plumas y otras estructuras corporales de forma simultánea en el nido, 
mientras los adultos reemplazan sus plumas de forma secuencial y están totalmente 
desarrollados durante la muda. Estas diferencias, muy probablemente implican una 
variación entre juveniles y adultos en la demanda de recursos para el crecimiento de las 
plumas en cada momento. Por otro lado, la cantidad de recursos disponibles para una 
muda completa depende de la capacidad del propio individuo para adquirirlos, mientras 
los recursos disponibles para el desarrollo del plumaje juvenil dependen de la capacidad 





Medidas de las plumas 
 
En el laboratorio, se pesaron las plumas empleando una balanza digital del modelo 
Mettler Toledo ® AG-245 (repetibilidad instrumental 0,01 ± 0,02 mg). También se 
midió la longitud total de las plumas desde su base a la punta usando un calibre digital 
del modelo Mitutoyo ® 500. La masa de la pluma con relación a su longitud total está 
correlacionada con rasgos estructurales que determinan su calidad, como la anchura del 
raquis o la densidad de barbas (Dawson et al. 2000, Rohwer et al. 2005, Capítulo 3). 





Se emplearon modelos generales lineales para analizar separadamente la variación en la 
masa de las plumas primarias y de la cola. En cada análisis, la edad (o tipo de plumaje: 
adulto o joven), el comportamiento migratorio (migrante o sedentario), el sexo y el año 
(2006 o 2007) se incluyeron como factores de efectos fijos, y la longitud de la pluma se 
incluyó como covariable.  
En varias especies de aves, incluida la curruca capirotada, los residuos de la 
masa de las plumas (la masa de la pluma relativa a su tamaño) están correlacionados 
positivamente con la anchura del raquis y la densidad de barbas (Dawson et al. 2000, 
Capítulo 3). Por lo tanto, los residuos de la masa sobre la longitud fueron empleados 
como una estima de la complejidad estructural de las plumas. Para analizar la relación 
intraindividual entre los residuos de la masa de las primarias y las rectrices, primero se 
calcularon los residuos de la regresión de la masa de cada pluma a su longitud. A 
continuación, la variación de los residuos de la masa de cada tipo de pluma se analizó 
con relación a la edad, sexo, año, comportamiento migratorio y el residuo de la masa de 





Las currucas capirotadas adultas mostraron plumas de la cola más pesadas que las 
juveniles, y las sedentarias más pesadas que las migratorias en ambas clases de edad 
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(Tabla 1; Fig. 1A). Sin embargo, aunque las plumas primarias adultas también fueron 
más pesadas que las juveniles, la masa de las plumas primarias no difirió 
significativamente entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias (Tabla 1; Fig. 
1B). 
 
 Plumas de la cola  Plumas primarias 
 β F1,266 P  β F1,266 P 
Longitud de la pluma 0,703 270,68 < 0,001  0,697 277,13 < 0,001 
Edad  6,20 0,013   9,01 0,003 
Migración  7,63 0,006   0,01 0,941 
Sexo  1,02 0,314   0,31 0,578 
Año  0,71 0,4   0,05 0,821 
 
Tabla 1. Resultados del modelo general lineal que analizó la variación en la masa de cada tipo 
de pluma (plumas primarias y de la cola) con relación a su longitud, edad (juvenil o adulto), 
comportamiento migratorio, sexo y año. Las interacciones no fueron significativas por lo que no 
se presentan en la tabla. 
 
 
 Residuo de la masa de las 
plumas de la cola 
 Residuo de la masa de las 
plumas primarias 
 β F1,266 P  β F1,266 P 
Residuo de la masa de la 
otra pluma (primaria o cola)  
0,615 174,07 < 0,001  0,644 174,07 < 0,001 
Edad  0,66 0,42   3,08 0,08 
Migración  11,94 < 0,001   4,2 0,041 
Sexo  0,73 0,39   0,01 0,92 
Año  1,67 0,20   1,00 0,32 
 
Tabla 2. Resultados de los modelos generales lineales que analizaron la complejidad estructural 
de las plumas primarias y de la cola (medidas como los residuos de la masa de la pluma sobre su 
longitud) con relación a la complejidad estructural de la otra pluma, edad (juvenil o adulto), 
comportamiento migratorio, sexo y año. Las interacciones no fueron significativas por lo que no 
se presentan en la tabla. 
 
La masa de las plumas estuvo significativamente correlacionada con la longitud 
de las plumas tanto en las rectrices (F1,281 = 266,97; P < 0,001; β = 0,698), como en las 
primarias (F1,281 = 303,12; P < 0,001; β = 0,72). Las currucas capirotadas con plumas de 




más pesadas (como se muestra a través de la correlación entre los dos residuos de la 
masa de las plumas; Tabla 2, Fig. 2). Sin embargo, las currucas capirotadas migratorias 
tuvieron plumas primarias comparativamente más pesadas (dada su masa de las plumas 
de la cola; Tabla 2, Fig. 3A), o plumas de la cola más ligeras (dada su masa de las 
plumas primarias) que  las currucas capirotadas sedentarias (Tabla 2, Fig. 3B). 
 
 
Figura 1. Variación en la masa de las plumas de la cola (A) y de las 
plumas primarias (B) en la curruca capirotada con relación al 
comportamiento migratorio y la edad (cuadrados negros: plumaje adulto; 
cuadrados blancos: plumaje juvenil). Las gráficas muestran medias 










Figura 2. Relación entre los residuos de la masa de las primarias y los 
residuos de la masa de las plumas de la cola entre currucas capirotadas 





Las propiedades mecánicas del plumaje son esenciales para la ejecución del vuelo 
(Swaddle et al. 1996), y estas dependen de la complejidad estructural de las plumas 
(Dawson et al. 2000). Por esta razón, las decisiones individuales sobre el reparto de los 
recursos destinados a la producción del plumaje pueden afectar a la eficacia biológica. 
Este hecho puede ser particularmente importante en individuos con requerimientos de 
vuelo especiales, como es el caso de las aves migratorias (Sillet y  Holmes 2002). 
Nuestros resultados muestran que el comportamiento migratorio afecta al reparto de los 
recursos entre dos tipos diferentes de plumas en la curruca capirotada. Las currucas 
capirotadas migratorias tienen plumas de la cola más ligeras que las sedentarias, pero no 
compensan esas diferencias produciendo plumas primarias más pesadas, a pesar de que 
invierten comparativamente más recursos en las plumas primarias que en las plumas de 
la cola. 
El hecho de que las currucas capirotadas migratorias tengan plumas de la cola 
más ligeras, puede ser interpretado como un coste del desarrollo rápido de las plumas. 




limitaciones temporales que implica no poder solapar la muda y la migración (Norris et 
al. 2004). Estudios previos han mostrado que las currucas capirotadas migratorias 
adultas mudan sus plumas de la cola más rápido que las sedentarias, produciendo 
plumas más ligeras (Capítulo 3). El presente estudio confirma las observaciones 
anteriores, y muestra el mismo patrón en el plumaje juvenil. Por lo tanto, aunque los 
plumajes adultos y juveniles representan el resultado de dos procesos de desarrollo 
diferentes (estando sujetos a limitaciones fisiológicas y ecológicas distintas), el impacto 
negativo de la migración sobre la formación de las plumas de la cola es evidente en 
ambas clases de edad. Asimismo, el tipo de plumaje tampoco afecta a la forma en que 
individuos migratorios y sedentarios distribuyen los recursos estructurales entre plumas 
del ala y de la cola. Este resultado es importante para comprender la evolución de las 
 
Figura 3. Variación entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias 
en los residuos de la masa de las plumas primarias (A) y rectrices de la 
cola (B). Los gráficos muestran medias (ajustadas por los efectos 
considerados en la Tabla 2), errores estándar y tamaños muestrales. 
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características del plumaje de las aves con relación a la migración, ya que sugiere que 
parte del coste relacionado con las limitaciones temporales de la migración que afrontan 
los padres tras la reproducción, se transfiere ya a la descendencia durante sus primeras 
etapas de desarrollo en el nido.  
Es importante recalcar que las plumas primarias alcanzan una masa similar en   
poblaciones migratorias y sedentarias, lo que es particularmente relevante porque los 
individuos migratorios invirtieron más recursos en las plumas primarias que en las 
plumas de la cola. Así, la asociación entre el residuo de la masa de las plumas primarias 
y de la cola mostró que las currucas capirotadas migratorias tuvieron plumas primarias 
relativamente más pesadas, mientras las sedentarias mostraron plumas de la cola 
relativamente más pesadas. Este resultado, junto con la variación entre poblaciones en la 
masa de las plumas primarias y de la cola, sugiere que las currucas capirotadas 
migratorias lo hacen lo mejor que pueden durante el desarrollo del plumaje. Así, 
invierten comparativamente más recursos en las plumas primarias que en las de la cola, 
pero dicha inversión diferencial no les permite producir mejores plumas primarias que 
las currucas sedentarias. Por ello, se deduce que las currucas capirotadas migratorias 
reducen la calidad de las plumas de la cola como un coste de la migración (lo que puede 
ser parcialmente explicado por una mayor inversión en las plumas primarias del ala), 
pero al menos evitan reducir la calidad de las plumas primarias en comparación con las 
aves sedentarias. Que la posesión de plumas menos pesadas en la cola supone un coste, 
se pone de manifiesto en el hecho de que las currucas capirotadas migratorias que tienen 
plumas más ligeras también muestran mayores cargas de parásitos (Pérez-Tris et al. 
2002).      
La correlación positiva entre los residuos de la masa de las plumas primarias y 
de la cola, refleja una variación individual en la calidad fenotípica que puede ser debida 
a diferencias entre individuos en la capacidad para adquirir recursos (Van Noordwijk y 
De Jong 1986, Capítulo 3). Continuando con el mismo razonamiento, el hecho de que 
las currucas capirotadas juveniles tengan plumas más ligeras que las adultas apoya la 
visión de que las diferencias en la capacidad de los individuos para adquirir recursos 
pueden ser una fuente principal de variación en la masa de las plumas. Los juveniles 
producen todas sus plumas simultáneamente, y la cantidad de recursos que ellos asignan 
a la producción de las plumas depende de la capacidad de sus padres para aportar 
alimento, y es también resultado de la competencia entre los pollos del nido por esos 




drásticas que los adultos puede explicar la menor calidad del plumaje juvenil, que es un 
patrón general en las aves (Jenni y Winkler 1994). 
La asignación diferencial de recursos estructurales entre diferentes partes del 
plumaje, y particularmente las preferencias en la inversión en plumas primarias, es más 
una norma que una excepción en las aves. Por ejemplo, las aves invierten más recursos 
en plumas primarias bajo condiciones de estrés y, haciendo esto, reducen la calidad de 
otros tractos del plumaje (Jovani y Blas 2004, Serrano y Jovani 2005). Igualmente, los 
ornamentos de las plumas han evolucionado de forma repetida en la cabeza de las aves, 
en las plumas internas del ala o en las colas, pero casi nunca afectan a las plumas de 
vuelo del ala (Balmford et al. 1993). La explicación más inmediata para conservar la 
calidad de las plumas del ala en aves es que las plumas primarias tienen una mayor 
relevancia funcional que otras plumas, porque proporcionan el empuje necesario y la 
sustentación durante el vuelo activo (Videler 2005). Ya que la supervivencia de las aves 
migratorias puede depender de su eficacia durante el vuelo (Sillet y Holmes 2002), la 
variación individual en la calidad de las primarias puede representar una gran 
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Las limitaciones temporales y fisiológicas durante el desarrollo del plumaje pueden 
reducir la cantidad de recursos disponibles para la síntesis de las plumas, 
comprometiendo su estructura y calidad. Sin embargo, ningún estudio ha evaluado si las 
restricciones de la migración afectan a la funcionalidad de las plumas de vuelo o, dada 
la importancia de estas para las aves que tienen que migrar, si los migrantes producen 
plumas con mejores propiedades mecánicas que las aves sedentarias. Para evaluar esta 
cuestión, se midió la resistencia a la flexión (RF) – una propiedad mecánica relevante en 
la aerodinámica del vuelo de las aves – de las plumas de vuelo del ala y de la cola en 
poblaciones migratorias y sedentarias de curruca capirotada (Sylvia atricapilla). Se 
detectó que, tanto en las plumas del ala como en las de la cola, las currucas capirotadas 
migratorias mostraron valores más altos de RF que las sedentarias. Sorprendentemente, 
estas diferencias en las propiedades mecánicas de las plumas no se explicaron 
únicamente por la variación entre individuos en los rasgos estructurales de las plumas 
que han sido sugeridos como principales determinantes de la RF, como la anchura del 
raquis o la masa de las plumas, sino que las currucas capirotadas migratorias produjeron 
plumas con mejores propiedades mecánicas que las sedentarias a una cantidad similar 
de material invertido en las plumas. Este resultado sugiere la existencia de factores 
adicionales que mejoran el comportamiento mecánico de las plumas bajo las 
limitaciones de la migración. 
 





Los organismos están sujetos a compromisos entre actividades que impiden maximizar 
la inversión de recursos en todas las funciones esenciales de sus ciclos vitales (Roff 
1992, Stearns 1992). La selección natural favorece una asignación de recursos más 
intensa a aquellos procesos que contribuyen más a la eficacia biológica de los 
individuos, mientras otras actividades menos relevantes sufrirían la mayor parte de las 
limitaciones y costes derivados de dichos compromisos. En aves, la producción del 
plumaje (i.e. la muda y el desarrollo del plumaje juvenil) ha sido considerada una 
actividad secundaria que está limitada por otros eventos costosos del ciclo anual, 
señalándose la migración como un condicionante principal (Jenni y Winkler 1994, 
Svensson y Hedenström 1999, Meiri y Yom-Tov 2004).  
La migración es un proceso costoso que implica compromisos fisiológicos con 
otras actividades, como la muda (Lindström et al. 1994, Jenni y Winkler 1994, Piersma 
et al. 2005, Bonier et al. 2007). En consecuencia, las aves migratorias tendrían un 
presupuesto más reducido de recursos para la producción de las plumas con relación a 
las aves sedentarias, lo que podría afectar a la funcionalidad del plumaje a través de un 
deterioro de la complejidad estructural y el tamaño de algunos elementos de las plumas, 
como la densidad de barbas y la anchura del raquis (Dawson et al. 2000, De la Hera et 
al. 2009). Dichos efectos negativos sobre la calidad de las plumas han sido registrados 
por medio de manipulaciones experimentales del fotoperiodo que simulan una muda 
limitada (Dawson et al. 2000, Dawson 2004, Serra et al. 2007), y han sido empleados 
para inferir las consecuencias de las restricciones de la migración sobre la funcionalidad 
de las plumas. Sorprendentemente, ningún estudio ha evaluado la variación en la calidad 
de las plumas con relación al comportamiento migratorio en poblaciones naturales, una 
cuestión relevante dada la importancia de un comportamiento adecuado de las plumas 
durante los vuelos migratorios. Además, la necesidad de un plumaje de alta calidad en 
las aves migratorias podría haber favorecido respuestas adaptativas específicas para 
compensar, e incluso incrementar, la calidad de las plumas de vuelo con relación a las 
aves no migratorias. 
En este estudio, se emplearon plumas de vuelo del ala y de la cola de currucas 
capirotadas (Sylvia atricapilla), sobre las que se midió la resistencia a la flexión (RF; 
Weber et al. 2005), una propiedad mecánica esencial de las plumas durante el vuelo que 




y grosor de su cortex; Corning y Biewener 1998, Tubaro 2003). Aprovechando la 
presencia de individuos con diferente comportamiento migratorio en nuestra muestra, se 
comparó la RF entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias para explorar la 
relación entre migración y RF en poblaciones naturales. Además, se evaluó si dichas 
diferencias se pueden explicar por la variación en algunos rasgos de las plumas que han 
sido sugeridos como determinantes principales de la RF (i.e. la masa de las plumas y la 
anchura del raquis; Corning y Biewener 1998, Dawson et al. 2000); o, tras controlar por 
estos efectos, si las currucas capirotadas migratorias y sedentarias todavía mantienen 
diferencias. En tal caso, se podía plantear que la migración tendría consecuencias 
negativas adicionales sobre la función de las plumas, si la RF es menor en las currucas 
capirotadas migratorias que en las sedentarias; mientras que una mayor RF en las 
migratorias, apoyaría la visión alternativa de que la migración ha seleccionado una 
producción de plumas de alta calidad a una inversión similar de material en las plumas.  
 
 
MATERIAL Y MÉTODOS 
 
Área de estudio y métodos de campo 
 
Se capturaron aves empleando redes japonesas entre septiembre de 2006 y marzo de 
2007 en la región del Campo de Gibraltar, sur de la Península Ibérica (36º01´N, 
5º36´W). En esta área, las currucas capirotadas migratorias provenientes de latitudes 
más septentrionales, y las sedentarias locales, coexisten durante los periodos de 
migración e invernada (Pérez-Tris y Tellería 2002). A cada curruca capirotada se le 
extrajo una pluma rectriz quinta y una primera primaria del ala (Jenni y Winkler 1994), 
que fueron guardadas en sobres de papel hasta el análisis en el laboratorio. Además, se 
midió la longitud de la octava primaria, la longitud de la cola, y las distancias desde la 
punta de las primarias 1 y 9 a la punta del ala. Estas medidas morfológicas fueron 
empleadas en un análisis de funciones discriminantes para asignar el comportamiento 
migratorio de cada curruca capirotada, ya que esta especie muestra una gran variación 
en estos rasgos entre individuos migratorios y sedentarios (Tellería y Carbonell 1999). 
Este método clasifica correctamente el comportamiento migratorio de casi todas las 
currucas capirotadas (más del 90%; Pérez-Tris et al. 1999, Anexo I), pero es importante 
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indicar que cualquier ave clasificada incorrectamente sólo reduciría la potencia 
estadística de nuestras comparaciones, haciendo el estudio conservador.  
Durante el periodo de estudio se distinguió entre currucas capirotadas que tienen 
plumas de vuelo juveniles (i.e. plumaje juvenil), y currucas capirotadas que tienen un 
juego completo de plumas producidas durante la muda completa postreproductiva (i.e. 
plumaje adulto). Para ello, las aves fueron datadas considerando el color del iris y la 
presencia de dos generaciones de plumas, un carácter diagnóstico en las currucas 
capirotadas juveniles, que realizan una muda parcial del plumaje juvenil poco después 
de abandonar el nido, pero que no afecta casi nunca a las plumas de vuelo muestreadas 
(Svensson 1992, Jenni y Winkler 1994). Se hizo la distinción entre plumaje adulto y 
juvenil porque se producen bajo diferentes condiciones de desarrollo (por ejemplo, 
síntesis simultánea de las plumas de vuelo en los juveniles, en comparación con el 
crecimiento secuencial de las plumas de los adultos; Jenni y Winkler 1994), lo que 
puede tener diferentes implicaciones sobre la estructura y calidad de las plumas. 
Finalmente, se capturaron 553 currucas capirotadas de edad y comportamiento 
migratorio conocido, de las que 120 individuos fueron seleccionados aleatoriamente 
para los análisis de RF. La única condición en esta selección fue acumular el mismo 
tamaño muestral entre poblaciones y edades (N = 30). 
 
Medidas de las plumas 
 
La resistencia a la flexión (RF) es una propiedad mecánica fundamental de las plumas 
que transmite las fuerzas aerodinámicas al sistema músculo-esquelético durante el vuelo 
(Videler 2005, Weber et al. 2005). Se midió la RF dorsoventral de las plumas 
empleando un dispositivo específico incorporado a una máquina para el ensayo de 
materiales sólidos (MTS ® 810; véase Borgudd 2003, Weber et al. 2005). Cada análisis 
para el cálculo de la RF duró tres minutos por pluma y proporcionó medidas de la 
fuerza (variable dependiente) necesaria cada segundo y medio para doblar la pluma 0,05 
mm (i.e. desplazamiento: variable independiente). Para ello, se insertó el cálamo de la 
pluma hasta el inicio del raquis en una abrazadera que fue recubierta de silicona para 
evitar daños sobre la pluma. La fuerza fue aplicada a 26 y 31 mm de la base del raquis 
para las primarias y rectrices respectivamente. Esta técnica proporciona 120 pares de 
datos (fuerza – desplazamiento) para cada pluma, que permitieron estimar la RF a partir 




plumas con más RF tendrán una pendiente más pronunciada que las menos resistentes. 
Se evaluó la repetibilidad de la RF midiendo una segunda vez 20 individuos 
seleccionados aleatoriamente. La repetibilidad fue muy alta y significativa tanto para las 
primarias (ri = 0,78; F19,20 = 8,22; P < 0,001) como para las plumas de la cola (ri = 0,80; 
F19,20 = 8,96; P < 0,001). 
La masa de las plumas y la anchura del raquis se han sugerido como 
determinantes principales de la RF, y Dawson y colaboradores (2000) encontraron una 
correlación significativa entre estos rasgos y la RF en los estorninos pintos Sturnus 
vulgaris. Para explorar la contribución de estos rasgos a las diferencias de RF en la 
curruca capirotada, se midió la masa de las plumas usando una balanza digital Mettler 
Toledo ® AG-245 (repetibilidad instrumental 0,01 ± 0,02 mg), y la anchura 
dorsoventral del raquis en su base empleando un calibre digital Mitutoyo ® 500 
(resolución 0,01 mm). Asimismo, para controlar los posibles efectos del tamaño de la 
pluma sobre estos rasgos y los análisis de RF, también se midió la longitud total de las 
plumas usando el mismo calibre digital. Para evitar cualquier fuente de sesgo 




Los datos fueron analizados empleando el módulo de Modelos Generales Lineales del 
programa STATISTICA (Statsoft 2002). En primer lugar, se evaluó si el 
comportamiento migratorio afecta a la RF de las plumas primarias y de la cola 
consideradas conjuntamente. Para ello, se efectuó un análisis multivariable de la 
covarianza (MANCOVA) incluyendo la RF de las plumas primarias y de la cola como 
variables dependientes; el sexo, la edad (o tipo de plumaje: adulto o juvenil) y el 
comportamiento migratorio como factores; y  el número de días transcurrido desde el 1 
de mayo hasta el día de la toma de la muestra de cada pluma como covariable (de aquí 
en adelante variable día). Esta última variable se incluyo como un estimador de la edad 
de las plumas desde su formación, que permite controlar posibles efectos de la fatiga 
mecánica sobre la RF (Borgudd 2003, Weber et al. 2005). Esta fecha, 1 de mayo, fue 
seleccionada porque en mayo se pueden encontrar los primeros juveniles de curruca 
capirotada en sus nidos, particularmente en las zonas más meridionales del área de 
distribución de la especie.  
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En segundo lugar, se evaluó separadamente para cada tipo de pluma (pluma 
primaria o de la cola) la contribución de sus rasgos estructurales a la variación 
respectiva en RF. En cada análisis, se incluyó la edad, el comportamiento migratorio y 
el sexo como factores; mientras el día, la longitud de la pluma, la anchura del raquis, y 
el residuo de la masa de la pluma sobre la longitud, fueron empleadas como covariables. 
Los residuos de la masa sobre la longitud se utilizaron, en lugar de la masa total de la 
pluma, porque proporcionan una medida de la complejidad estructural de la pluma 
independiente de su tamaño absoluto, mientras el tamaño de las plumas ya se encuentra 
representado por la longitud de la pluma. Así, los residuos positivos indican una mayor 





Tanto las plumas de la cola como las primarias redujeron su RF a medida que fueron 
recolectadas más tarde (β de los análisis de la F univariantes para el día fueron -0,249 y 
-0,397 para las plumas de la cola y primarias respectivamente; Tabla 1). También se 
detectó un efecto significativo de la edad sobre la RF, con las currucas capirotadas 
adultas mostrando mayor RF que las juveniles. Tras controlar por estos efectos, las 
currucas capirotadas migratorias tuvieron valores significativamente más altos de RF 
que las currucas capirotadas sedentarias (Tabla 1). 
En los análisis para el cálculo de los residuos de la masa sobre la longitud de las 
plumas, la masa de las plumas estuvo significativamente correlacionada con su longitud 
tanto en las rectrices (F1,118 = 100,13; P < 0,001; β = 0,678), como en las primarias 
(F1,118 = 106,57; P < 0,001; β = 0,689). Los rasgos estructurales de las plumas 
explicaron parte de la variación en la RF de las plumas. Así, tanto en las plumas de la 
cola como en las del ala, las plumas más largas, con raquis más anchos y con residuos 
positivos de la masa sobre la longitud, fueron más resistentes a la flexión que las plumas 
cortas, con raquis estrechos y residuos negativos (Tabla 2). Una vez controlados estos 
efectos, las currucas capirotadas adultas mostraron valores mayores de RF que las 
juveniles, pero este resultado sólo fue significativo para las plumas de la cola (Tabla 2, 




resistentes que las sedentarias tras controlar los efectos de los rasgos estructurales de las 
plumas y otros factores (Tabla 2, Fig. 1). 
 
 Wilks Lambda F2,110 P 
Día 0,824 11,78 < 0,001 
Sexo 0,984 0,88 0,418 
Edad 0,740 19,35 < 0,001 
Migración 0,895 6,43 0,002 
Sexo × edad 0,983 0,97 0,382 
Sexo × migración 0,990 0,58 0,564 
Edad × migración 0,985 0,82 0,443 








 Plumas de la cola  Plumas primarias 
 β F1,108 P  β F1,108 P 
Día -0,172 5,12 0,026  -0,180 9,07 0,003 
Longitud de la pluma 0,188 6,09 0,015  0,378 40,06 < 0,001 
Anchura del raquis 0,287 10,66 0,001  0,158 4,91 0,029 
Residuo de la masa 0,198 6,71 0,011  0,460 46,91 < 0,001 
Sexo  1,15 0,287   1,25 0,265 
Edad  7,84 0,006   2,95 0,089 
Migración  12,50 < 0,001   17,05 < 0,001 
Sexo × edad  1,40 0,240   0,17 0,683 
Sexo × migración  0,99 0,322   0,15 0,695 
Plumaje × migración  0,03 0,853   0,01 0,923 
Triple interacción   0,85 0,359   0,01 0,924 
 
 
Tabla 1. Resultados del análisis multivariable de la covarianza 
(MANCOVA) que analizó conjuntamente la RF de las plumas de la cola 
y del ala con relación al día, sexo, edad (adulto y juvenil) y 
comportamiento migratorio. 
 
Tabla 2. Resultados de los modelos generales lineales que analizaron la RF de las 
plumas de la cola y primarias con relación al día, longitud de las plumas, anchura del 
raquis, complejidad estructural de la pluma (medida como los residuos de la masa de 
la pluma sobre su longitud), sexo, edad (juvenil o adulto) y comportamiento 
migratorio.  





Las currucas capirotadas migratorias sintetizaron plumas con mejores propiedades 
mecánicas que las sedentarias tanto en el plumaje adulto como en el juvenil. Así, las 
limitaciones temporales y fisiológicas que se han sugerido que implica la migración 
(Jenni y Winkler 1994, Meiri y Yom-Tov 2004) no comprometieron el comportamiento 
mecánico de las plumas, como sugerían los experimentos en el laboratorio (Dawson et 
al. 2000, Hall y Fransson 2000, Serra et al. 2007). En consecuencia, este estudio 
confirma que los estudios de modificación del fotoperiodo, no pueden ser empleados 
para extrapolar los costes de las limitaciones de la migración sobre la calidad de las 
plumas en poblaciones naturales. Sorprendentemente, las currucas capirotadas 
migratorias son capaces de obtener plumas de mayor calidad que las sedentarias, 
probablemente porque la selección en favor de un buen comportamiento mecánico de 
las plumas será muy alto en aves que deben afrontar dos exigentes desplazamientos 
migratorios (Sillet y Holmes 2002, Bowlin y Wikelski 2008). De acuerdo con esto, se 
descarta la posibilidad de que el rápido crecimiento del plumaje en las currucas 
capirotadas migratorias con relación a las sedentarias pueda afectar al comportamiento 
mecánico de las plumas (Capítulo 3 y 4). Sin embargo, podrían producirse otro tipo de 
costes sobre el plumaje que no han sido evaluados en este estudio, como una menor 
resistencia al desgaste o una peor capacidad para la termorregulación (Nilsson y 
Svensson 1996, Dawson et al. 2000, Serra 2001). 
Curiosamente, esta variación en la RF entre currucas capirotadas migratorias y 
sedentarias no pudo ser explicada únicamente por las diferencias en los rasgos 
estructurales de las plumas. Este resultado es llamativo, ya que se ha sugerido que la RF 
depende principalmente de la anchura total del raquis y su cortex, y de los módulos de 
Young de la queratina de la pluma (Wainwright et al. 1976, Corning y Biewener 1998, 
Tubaro 2003). Sin embargo, esta última se considera similar entre y dentro de especies 
(Bonser y Purslow 1995, Bonser 1996). Por lo tanto, este estudio sugiere que la RF de 
las plumas puede ser mejorada a través de otros mecanismos que no requieren un 
aumento de la cantidad de material invertido en las plumas (Ennos et al. 1995), evitando 
el incremento en masa de las mismas. Esta posibilidad resulta especialmente interesante 
en las aves migratorias porque su capacidad para adquirir recursos para la producción de 
las plumas parece estar limitada temporal y fisiológicamente por la migración (Meiri y 





Figura 1. Variaciones en la RF de las plumas rectrices de la cola (A) y 
primarias del ala (B) entre poblaciones migratorias (círculos blancos) y 
sedentarias (puntos negros), y edades (adultos y juveniles). Los gráficos 




Los resultados también mostraron que las plumas adultas tienen valores más 
altos de RF que las plumas juveniles tras controlar por sus rasgos estructurales, 
sugiriendo un efecto adicional de la edad sobre la calidad de las plumas. Sin embargo, 
dicho efecto podría estar confundido por el hecho de que las plumas de vuelo adultas 
son sintetizadas entre uno y dos meses más tarde que las plumas juveniles (Shirihai et 
al. 2001), una circunstancia que no pudo ser controlada en este estudio. En 
consecuencia, la síntesis asincrónica de ambos plumajes representa una explicación 
alternativa para las diferencias entre plumajes en la RF, ya que las plumas juveniles 
mostrarían una mayor fatiga mecánica que las adultas (Weber et al. 2005). Aunque 
también podrían existir ligeras diferencias fenológicas en la producción del plumaje 
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entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias, la fatiga mecánica no parece una 
interpretación factible para la variación entre poblaciones en la RF. De hecho, sería 
esperable una mayor fatiga mecánica en las currucas capirotadas migratorias con 
relación a las sedentarias en el periodo de toma de las muestras, porque las plumas de 
las primeras habrían sufrido el desgaste mecánico que supone la migración otoñal. 
 En definitiva, este estudio pone de manifiesto el desconocimiento sobre los 
factores que determinan las propiedades mecánicas de las estructuras biológicas y, en 
particular, de las plumas. Así, se mostró que la RF no sólo depende de la cantidad de 
material invertido en las plumas (Corning y Biewener 1998, Tubaro 2003), sino que 
también puede estar afectado por otros factores adicionales que deberían ser estudiados 
en el futuro (Ennos et al. 1995). Además, dadas las limitaciones temporales y 
fisiológicas que supone la migración sobre la producción del plumaje, y la necesidad de 
plumas con un comportamiento mecánico adecuado durante el vuelo, los migrantes 
podían haber desarrollado mecanismos para obtener plumas de alta calidad 
minimizando la inversión en material, una estrategia que podía ser una respuesta 
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Objetivos: Este estudio propone una nueva aproximación para examinar la validez de 
los análisis de funciones discriminantes (AFD) utilizados para separar grupos de aves a 
partir de sus diferencias morfológicas, usando como modelo las poblaciones migratorias 
y sedentarias de curruca capirotada Sylvia atricapilla invernantes en el sur de la 
Península Ibérica. 
Área de estudio: Durante cinco veranos, entre 1997 y 2005, se capturaron currucas 
capirotadas migratorias en Álava y Madrid, y currucas capirotadas sedentarias en el 
Campo de Gibraltar. En esta última área, también se estudiaron individuos durante 
nueve inviernos (1997-2006), durante el periodo en que las currucas migratorias y 
sedentarias coinciden en simpatría. 
Métodos: A partir de los rasgos morfológicos (longitud y forma del ala y longitud de la 
cola) de los individuos reproductores ibéricos, cuyo comportamiento migratorio es 
conocido, se realizó un AFD para distinguir las currucas capirotadas migratorias de las 
sedentarias. Posteriormente, se valoró si dicho método seguía siendo válido durante el 
invierno, para lo cual se siguieron dos aproximaciones complementarias. En primer 
lugar, se determinó el porcentaje de clasificaciones correctas durante el invierno de aves 
anilladas que pudieron ser identificadas inequívocamente como sedentarias, por haber 
sido controladas en la misma zona en ambas estaciones. En segundo lugar, se 
compararon las probabilidades posteriores de clasificación (PC, derivadas del AFD) de 
las aves clasificadas como migratorias y como sedentarias en ambas estaciones. 
Resultados: El AFD clasificó correctamente el 88% de las currucas capirotadas 
capturadas en verano, siendo igualmente eficaz durante el invierno, como puso de 
manifiesto la clasificación correcta de 20 de las 21 currucas capirotadas invernantes 
identificadas como sedentarias (por haber sido controladas en ambas estaciones). La PC 
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aumentó durante el invierno en las aves clasificadas como migratorias, debido a la 
llegada al sur de la Península Ibérica de aves norteñas con rasgos morfológicos de tipo 
migratorio más acentuados que los de las poblaciones migratorias ibéricas. Sin 
embargo, los individuos clasificados como sedentarios mostraron similares valores de 
PC en ambas estaciones, como cabía esperar dado que permanecen en la zona durante 
todo el año.  
Conclusiones: El AFD basado en la diferenciación morfológica existente entre currucas 
capirotadas migratorias y sedentarias reproductoras ibéricas sigue clasificando las aves 
correctamente durante el invierno, momento en el que su uso es pertinente. En este 
trabajo se demuestra que el análisis de las PC es una prueba útil para valorar si los AFD 
mantienen su eficacia durante los periodos del año en los que es imposible comprobar 
directamente si las clasificaciones son correctas. Por ello, se sugiere su uso rutinario por 








Gran parte de los conocimientos en ornitología dependen de métodos que permiten a los 
investigadores distinguir entre grupos de aves, como sexos, aves con diferentes 
comportamientos migratorios, o especies crípticas (Svensson 1992, Jenni y Winkler 
1994, Pérez-Tris et al. 1999, Bensch et al. 2002). Muchos estudios sobre aves se han 
beneficiado considerablemente de los análisis de funciones discriminantes (AFD) 
basados en rasgos morfológicos. Habitualmente, estos métodos se desarrollan en los 
periodos de tiempo en los que los grupos a diferenciar son fáciles de distinguir, por 
ejemplo los dos sexos durante el periodo de reproducción (Svensson 1992), o aves con 
diferentes comportamientos migratorios cuando ocupan sus áreas respectivas de 
reproducción (Copete et al. 1999, Pérez-Tris et al. 1999, 2000). A pesar de que los 
marcadores moleculares o las relaciones isotópicas pueden ayudar a identificar el sexo, 
las especies, o el origen geográfico de las aves (Griffiths 1998, Webster et al. 2002, 
Hobson et al. 2004, Bearhop et al. 2005), dichas técnicas no son fácilmente accesibles 
para muchos ornitólogos. En consecuencia, los AFD basados en rasgos morfológicos 
son todavía ampliamente empleados para distinguir entre grupos de aves (Copete et al. 
1999, Pérez-Tris et al. 1999, 2000, Martín et al. 2000). 
Los métodos de AFD basados en diferencias morfológicas entre grupos 
necesitan ser validados sobre individuos distintos a los empleados para desarrollarlos. 
El procedimiento habitual para validar estas técnicas consiste en acumular dos muestras 
independientes de individuos: una para desarrollar los AFD, y otra para estimar su 
validez. Ambas muestras son obtenidas al mismo tiempo, y cuando los individuos 
pueden ser asignados a cada grupo, de manera que se conoce inequívocamente a qué 
grupo pertenecen todos los individuos. De esta forma, es posible asignar el porcentaje 
de clasificaciones correctas. Sin embargo, rara vez se ha examinado si los AFD 
funcionan todavía bien cuando la identidad de los individuos no se conoce de antemano, 
lo que impide estimar la fiabilidad del método en los momentos en los que, 
precisamente, su uso es pertinente. 
 El problema con la clasificación de las aves a partir de diferencias morfológicas 
puede ser particularmente relevante si los rasgos empleados para separar entre grupos 
cambian estacionalmente. Por ejemplo, rasgos usados habitualmente como el tamaño de 
las plumas, el color, o la masa corporal pueden cambiar debido a la muda, el desgaste 
del plumaje o a ajustes fisiológicos (Blem 1990, Jenni y Winkler 1994). Esta 
Diferenciación morfológica en la curruca capirotada 
 
 125
circunstancia puede comprometer el uso de los AFD cuando son desarrollados y 
aplicados en diferentes momentos del año. Aunque, en muchos casos, éste puede ser un 
problema importante, no suele ser reconocido y, menos aún, ha sido evaluado 
explícitamente.  
Este estudio propone un procedimiento indirecto para estimar la validez de los 
AFD, que se basa en las probabilidades posteriores de clasificación (PC) derivadas de 
los propios AFD. La PC representa la probabilidad de que un individuo concreto 
pertenezca a un grupo específico dada su morfología. Para cada grupo, se puede 
determinar la ubicación del punto que representa la media de todas las variables en el 
espacio multivariante definido por los rasgos morfológicos (llamados centroides del 
grupo). La probabilidad de que un individuo pertenezca a un grupo es inversamente 
proporcional a la distancia desde su ubicación en el espacio multivariable al centroide 
de dicho grupo (distancia medida a partir de la distancia de Mahalanobis que considera 
las correlaciones entre variables; Statsoft 2002). Así, las aves son asignadas al grupo 
para el que tienen una mayor PC, pero dichas asignaciones serán hechas con 
probabilidad variable, que en caso de existir solo dos grupos variaría entre PC ≈ 0,5 
(cuando los errores en la clasificación son más probables), y PC ≈ 1 (cuando las 
clasificaciones incorrectas son extremadamente improbables). Lo ideal sería que los 
AFD clasificaran a los individuos de grupo desconocido con igual o mayor PC que la 
observada sobre los individuos empleados para desarrollar las funciones. Sin embargo, 
los cambios morfológicos estacionales pueden hacer que los individuos sean asignados 
a los grupos con diferentes PC en diferentes momentos del año, por lo que la posibilidad 
de que un AFD desarrollado en una estación determinada pueda no ser empleado en 
otras estaciones, debería ser cuidadosamente considerada. 
Para ilustrar y valorar los problemas descritos arriba, se empleó como caso de 
estudio la diferenciación entre currucas capirotadas Sylvia atricapilla migratorias y 
sedentarias en una área de invernada de coincidencia en simpatría en el sur de la 
Península Ibérica (Pérez-Tris et al. 1999). Muchas especies de aves tienen poblaciones 
sedentarias en la Península Ibérica, que coexisten durante el invierno con un gran 
contingente de invernantes procedentes del centro y norte de Europa (Pérez-Tris y 
Santos 2004). Las currucas capirotadas se han convertido en un modelo de estudio de 
las interacciones entre conespecíficos migratorios y sedentarios en las áreas de 
coincidencia en simpatría durante el invierno (Pérez-Tris y Tellería 2002). Esta especie 




diversidad de patrones de migración. Así, existen desde poblaciones con migraciones de 
larga distancia en el norte de Europa, hasta poblaciones completamente sedentarias en 
las áreas meridionales de la cuenca del Mediterráneo (Shirihai et al. 2001). Las currucas 
capirotadas migratorias tienen alas más largas y apuntadas, y colas más cortas que las 
currucas capirotadas sedentarias (Tellería y Carbonell 1999, Fiedler 2005), lo que hace 
posible desarrollar un AFD para diferenciar entre ambos tipos de poblaciones durante 
sus periodos de coincidencia en simpatría durante el invierno (Pérez-Tris et al. 1999). 
Dicho AFD se desarrolló usando currucas capirotadas ibéricas, que tienen unos rasgos 
morfológicos menos migratorios que las currucas capirotadas del norte de Europa 
(Tellería y Carbonell 1999, Fiedler 2005). Así, el método podría funcionar mejor 
durante el invierno (que es cuando las aves necesitan ser clasificadas mediante la 
morfología) que durante el verano, ya que las currucas capirotadas norteñas que llegan a 
la Península Ibérica en invierno tienen alas más largas y apuntadas que las currucas 
capirotadas migratorias reproductoras ibéricas. Sin embargo, también es posible que las 
medidas corporales muestren cambios alométricos latitudinales, causando una distorsión 
de la matriz de correlación de las variables morfológicas consideradas, lo que podría 
perjudicar seriamente la fiabilidad del AFD durante el invierno. Por ejemplo, las 
currucas capirotadas norteñas tienen colas relativamente más largas que las currucas 
capirotadas migratorias ibéricas (Tellería y Carbonell 1999, Fiedler 2005). A su vez, si 
el AFD desarrollado a partir de currucas capirotadas reproductoras ibéricas funciona 
mejor o peor con aves invernantes no ha sido evaluado explícitamente.  
En este estudio, para valorar la idoneidad de los AFD para distinguir entre 
currucas capirotadas migratorias y sedentarias durante el invierno, primero se crearon 
nuevas funciones discriminantes basadas en la morfología relacionada con el vuelo 
(longitud del ala, forma del ala y longitud de la cola) de currucas capirotadas ibéricas. 
En esta ocasión se empleó una base de datos más completa que la utilizada con 
anterioridad (Pérez-Tris et al. 1999). Posteriormente, el AFD resultante se utilizó para 
asignar el comportamiento migratorio de las currucas capirotadas invernantes. La 
utilidad del método se evaluó observando directamente el porcentaje de clasificaciones 
correctas en aves sedentarias invernantes, que pudieron ser identificadas 
inequívocamente como tales a través de recuperaciones de anillamiento. Esta 
aproximación se complementó con un análisis de las Pc derivadas del modelo, que se 
usaron para valorar la capacidad del método para clasificar correctamente a las aves 
migratorias durante los periodos de invernada en simpatría. 
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MATERIAL Y MÉTODOS 
 
Obtención de las funciones discriminantes 
 
Las currucas capirotadas de comportamiento migratorio conocido fueron capturadas con 
redes japonesas durante la estación de reproducción (entre mayo y agosto, verano de 
aquí en adelante, de 1997, 1998, 1999, 2004 y 2005) en tres localidades de la Península 
Ibérica. Las currucas capirotadas migratorias (N = 245) fueron muestreadas en Álava 
(norte de España) y Madrid (centro de España), mientras las aves sedentarias (N = 226) 
se capturaron en la región del Campo de Gibraltar en el sur de España (para más detalles 
de las localidades de estudio, véase Carbonell y Tellería 1998). 
De cada ave se tomaron tres medidas morfológicas que muestran variación con 
relación al comportamiento migratorio de las currucas capirotadas: longitud del ala, 
apuntamiento alar y longitud de la cola. Las currucas capirotadas migratorias tienen alas 
más largas y apuntadas, y colas proporcionalmente más cortas, que las currucas 
capirotadas sedentarias (Tellería y Carbonell 1999). La longitud de la octava primaria 
(numeradas desde la más interna) se empleó como un sustituto de la longitud del ala, ya 
que la longitud de esta pluma es más fácil de medir que la cuerda máxima del ala (Jenni 
y Winkler 1989). Para una mayor simplicidad, la diferencia entre las distancias 
primarias P1 y P9 se empleó como una medida del apuntamiento alar (P1 y P9 son, 
respectivamente, las distancias desde el extremo de las  primarias 1 y 9 a la punta del 
ala). La cola fue medida desde su base al extremo de las plumas rectrices, con estas 
plumas aplastadas y extendidas sobre la regla de medición. Todas las medidas fueron 
tomadas con 0,5 mm de precisión. Los individuos con plumas en crecimiento o con 
daños severos en las plumas no fueron medidos. 
Las currucas capirotadas no pueden ser sexadas por el plumaje antes de la muda 
postjuvenil, y muchas aves totalmente desarrolladas en verano son difíciles de datar 
como aves de segundo año – que todavía conservan las plumas de vuelo juveniles – o 
aves de mayor edad (Svensson 1992, Jenni y Winkler 1994). Sin embargo, la variación 
entre sexos y clases de edad en los rasgos estudiados fue pequeña y no significativa 
(Tabla 1). Además, esas diferencias son despreciables en comparación con las 
diferencias entre aves con diferentes comportamientos migratorios (Tabla 1). Por lo 
tanto, la variación entre sexos y edades no fue considerada en los AFD, lo que 




AFD fue llevado a cabo usando los mismos procedimientos empleados por Pérez-Tris y 
colaboradores (1999).  
 
 Cola  Octava primaria Apuntamiento alar 
 F1,176 P F1,176 P F1,176 P 
Sexo 0,58 0,45 1,69 0,20 0,01 0,91 
Edad 0,01 0,93 3,22 0,074 0,76 0,38 
Población 6,03 0,015 39,44 <0,0001 56,9 <0,0001 
 
Tabla 1. Resultados del ANOVA que compara la longitud de la cola, la longitud de la octava 
primaria, y el apuntamiento alar (índice P1-P9) entre sexos, clases de edad y poblaciones 
migratorias y sedentarias de currucas capirotadas ibéricas. Ninguna interacción fue significativa. 
En este análisis, el tamaño muestral es menor porque sólo se incluyen aves de edad y sexo 
conocidos. 
 
Clasificación de las currucas capirotadas invernantes 
 
Las currucas capirotadas fueron capturadas durante el periodo invernal (entre diciembre 
y febrero), y medidas de la misma manera que durante el verano. Las currucas 
capirotadas invernantes fueron muestreadas en la localidad más meridional (Campo de 
Gibraltar), donde las aves sedentarias locales coexisten con los conespecíficos 
migratorios más norteños. Las aves fueron estudiadas durante nueve inviernos 
consecutivos (1997-2006). El AFD desarrollado a partir de currucas capirotadas 
capturadas durante el verano fue aplicado a las aves invernantes. El comportamiento 
migratorio de las aves invernantes no era conocido, excepto para las aves anilladas y 
capturadas en ambas estaciones en la área de estudio, que fueron identificadas como 
individuos sedentarios (21 individuos), y para tres aves anilladas controladas fuera de 
las áreas de invernada que, por lo tanto, pudieron ser identificadas como individuos 
migratorios.  
 
Validación del AFD 
 
La fiabilidad del AFD para distinguir a las currucas capirotadas sedentarias pudo ser 
evaluado directamente considerando el número de clasificaciones correctas de las aves 
sedentarias que habían sido identificadas como tales a partir de recuperaciones de 
anillamiento. Sin embargo, muy pocas currucas capirotadas fueron identificadas 
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inequívocamente como migratorias (solo tres, que fueron correctamente clasificadas), y 
por lo tanto la fiabilidad del método no pudo ser evaluada directamente. Por este 
motivo, se empleó el análisis de las probabilidades posteriores de clasificación (PC) 
derivadas del AFD como una aproximación alternativa. Dado que la población 
sedentaria es la misma a lo largo del año, mientras la población migratoria cambia 
debido a la llegada de migrantes norteños, cualquier cambio del verano al invierno en 
las PC debería depender de la capacidad del AFD para clasificar correctamente a las 
aves migratorias. Así, si la fiabilidad del método es peor en invierno que en verano, las 
aves clasificadas como migratorias tendrían valores más bajos de PC durante el invierno 
que durante el verano. Sin embargo, si el AFD funciona igualmente bien o mejor en 
invierno que en verano, entonces las PC de las aves clasificadas como migratorias serían 
similares o mayores, respectivamente, en invierno en comparación con el verano. En 
cualquier caso, las aves asignadas al grupo sedentario deberían tener PC similares en 
ambas estaciones, lo que puede ser empleado como un control de la calidad interna en 





Análisis de funciones discriminantes 
 
Considerando todas las aves de la muestra de verano, las currucas capirotadas 
migratorias tuvieron alas más largas y apuntadas, y colas más cortas, que las aves 
sedentarias (Tabla 2). En consecuencia, el AFD aplicado para diferenciar entre grupos 
poblacionales fue estadísticamente significativo (Wilk’s Lambda = 0,42, aproximación 
de Rao: F3,467 = 217,49, P < 0,0001). Se obtuvieron las siguientes funciones de 
clasificación:  
 
M = -719,13 + 6,05 · T + 19,92 · P8 – 2,98 · WP 
S = -703,20 + 6,95 · T + 18,73 · P8 – 4,01 · WP 
 
donde T es la longitud de la cola, P8 es la longitud de la octava primaria, WP es el 
índice de apuntamiento alar P1-P9 (todas las medidas en mm), y M y S representan los 




un ave de comportamiento migratorio desconocido es asignado al grupo para el que 
obtiene el mayor valor de clasificación.  
 
 N Cola Octava primaria Apuntamiento alar 
Currucas migratorias 245 60,76 ± 0,13 54,93 ± 0,10 8,20 ± 0,09 
Currucas sedentarias 226 61,99 ± 0,14 53,26 ± 0,10 5,80 ± 0,09 
 
Tabla 2. Rasgos morfológicos de las currucas capirotadas migratorias y sedentarias ibéricas 
(medias, errores estándar y tamaños muestrales, todas las aves agrupadas). 
 
El porcentaje de clasificaciones correctas fue muy similar en ambos grupos 
(Tabla 3). No se observaron diferencias significativas en la frecuencia de clasificaciones 
incorrectas entre grupos poblacionales (χ2
 
= 0,39, d.f. = 1, P = 0,53), clases de edad (χ2
 
= 1,08, d.f. = 1, P = 0,3) o sexos (χ2
 
= 0,03, d.f. = 1, P = 0,86), lo que confirmó que el 
agrupamiento de todos los datos no afectó a los resultados. 
 
  Clasificaciones esperadas 
 N Migratorias Sedentarias 
Clasificaciones 
correctas 
Currucas migratorias 245 213 32 86,9% 
Currucas sedentarias 226 25 201 88,9% 
Ambos grupos 471 238 233 87,9% 
 
Tabla 3. Matriz de clasificación obtenida a partir del AFD aplicado a las currucas capirotadas 
capturadas en verano. Se muestra, para cada población y para el conjunto, el tamaño muestral 




Clasificación de las currucas capirotadas invernantes 
 
El AFD anterior se empleó para clasificar 1257 currucas capirotadas invernantes 
capturadas en el sur ibérico. El modelo clasificó a 324 aves como sedentarias, y 933 
aves como migratorias. De las 21 currucas capirotadas invernantes que pudieron ser 
identificadas inequívocamente como sedentarias sobre la base de recuperaciones de 
anillamiento, 20 fueron correctamente clasificadas. Esto representa un 95% de 
clasificaciones correctas, lo que fue similar a la tasa observada en la muestra de verano. 
 
 






















Figura 1. Variación de las probabilidades posteriores de clasificación 
(PC: medias, errores estándar y tamaños muestrales) entre estaciones y 





Un ANOVA que comparó las PC entre grupos poblacionales y estaciones, reveló 
efectos significativos tanto del grupo poblacional (F1,1725 = 58,57, P < 0,0001) como de 
la estación (F1,1725 = 45,63, P < 0,0001). Además, también hubo una interacción 
significativa entre ambos factores (F1,1725 = 33,26, P < 0,0001; Fig. 1). Así, tanto la 
población migratoria como la sedentaria fueron asignadas a su grupo con similar PC 
durante el verano (efecto del grupo durante el verano: F1,470 = 0,94, P = 0,33). Sin 
embargo, en la muestra de invierno, las currucas capirotadas migratorias fueron 
asignadas a su grupo con mayor PC que en verano (efecto de la estación en los 
migrantes: F1,1170 = 117,71, P < 0,0001), mientras las currucas capirotadas sedentarias 
mostraron PC más bajas que los migrantes (efecto del grupo durante el invierno: F1,1255 = 
161,59, P < 0,0001), que no fue significativamente distinto de la PC observada en 
verano (efecto de la estación en los sedentarios: F1,555 = 0,29, P = 0,59). Dicha 
interacción se debió a la aparición durante el invierno de muchas aves con una 
morfología del tipo migratoria extrema (Fig. 2). En consecuencia, estas aves fueron 
clasificadas como migratorias con PC muy altas. Sin embargo, el espacio morfológico 
ocupado por las aves clasificadas como sedentarias no cambió sustancialmente del 







Figura 2. Variación de verano a invierno del espacio morfológico definido por la longitud de 
la octava primaria (P8), la longitud de la cola, y el índice de apuntamiento alar P1-P9, en 







La investigación actual en ornitología es testigo de la combinación de diferentes 
herramientas para la diferenciación de grupos poblacionales, con los métodos 
morfológicos siendo complementados por sofisticadas técnicas genéticas y 
biogeoquímicas (Webster et al. 2002, Bairlein 2003, Rubenstein y Hobson 2004, 
Bearhop et al. 2005). Sin embargo, mientras estas novedosas prácticas se hacen 
accesibles, los AFD siguen constituyendo una técnica fundamental (Pérez-Tris et al. 
1999, 2000, Copete et al. 1999, Martín et al. 2000). La investigación basada en la 
asignación de individuos a diferentes grupos poblacionales depende totalmente de la 
fiabilidad de los métodos de clasificación, por lo que resulta esencial evaluar la validez 
de los métodos basados en AFD en el momento en que deben ser aplicados. 
Este estudio muestra que la validez de los AFD morfológicos puede ser evaluada 
comparando las PC de las aves usadas para generar las funciones discriminantes con las 
PC de las aves que necesitan ser clasificadas. La utilidad de los análisis de PC se 
confirmó gracias a la individualización de las aves por medio de métodos de marcaje 
(i.e. anillamiento). El análisis de las PC puede ser aplicado a cualquier AFD empleado 
en ecología, tanto a aquellos ideados para sexar individuos, identificar especies, u otros 
propósitos. Por ello, se sugiere a los investigadores su uso para revisar la validez de sus 
métodos de clasificación.  
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Muchas especies de aves del Paleártico tienen poblaciones migratorias y 
sedentarias que coinciden en simpatría durante parte del ciclo anual (Berthold 2001). La 
distinción entre conespecíficos migratorios y sedentarios es necesaria para comprender 
como se reparten los recursos alimenticios, si ocupan diferentes tipos de hábitat, así 
como otras cuestiones importantes (Pérez-Tris y Tellería 2001, 2002). Este estudio 
demuestra que las funciones discriminantes publicados con anterioridad (Pérez-Tris et 
al. 1999) son efectivas para distinguir correctamente entre currucas capirotadas 
migratorias y sedentarias en sus áreas de invernada en simpatría en el sur de la 
Península Ibérica. Además, este estudio también ilustra el problema que surge cuando 
los valores medios de los grupos varían entre el momento en el que el método de 
clasificación es generado, y el momento en el que debe ser aplicado. En el caso de las 
currucas capirotadas, la variación morfológica estacional se produjo por la aparición de 
individuos norteños en la muestra invernal que tienen una morfología migratoria 
exagerada en comparación con las aves migratorias ibéricas empleadas para generar el 
modelo (debería recordarse que es improbable la aparición en la Península Ibérica de 
poblaciones migratorias con rasgos migratorios menos marcados que las poblaciones 
reproductoras ibéricas; Fiedler 2005). Afortunadamente, dicha circunstancia fue 
ventajosa en este caso, causando una mejora notable en la capacidad del AFD para 
clasificar correctamente las currucas capirotadas migratorias durante el invierno. Sin 
embargo, la variación estacional en los rasgos morfológicos puede perjudicar la 
fiabilidad del AFD en otros escenarios, y los análisis de PC pueden ser útiles para 
valorar y revelar estos problemas. 
Como un resultado lateral de este estudio, se propone un nuevo AFD para 
distinguir entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias en las áreas de invernada 
en simpatría del sur de la Península Ibérica. Este nuevo AFD tiene una fiabilidad mayor 
con relación al propuesto con anterioridad (Pérez-Tris et al. 1999), ya que esta basado 
en una muestra más grande. Este AFD actualizado clasificó correctamente la mayoría de 
las aves durante el verano (88%), y la tasa de clasificaciones correctas se incrementó 
sustancialmente cuando el método se aplicó a currucas capirotadas invernantes. Así, las 
PC aumentaron durante el invierno en las currucas capirotadas migratorias debido a la 
llegada de individuos norteños, para los que es improbable una clasificación incorrecta. 
Además, el porcentaje de clasificaciones correctas se mantuvo en las currucas 
capirotadas sedentarias entre estaciones, como se observó a partir de aves 




para los sedentarios. Por lo tanto, los rasgos morfológicas resultan fiables para 
distinguir entre currucas capirotadas migratorias y sedentarias en las áreas de invernada 
del sur de la Península Ibérica. 
El método de clasificación generado en este estudio funcionó correctamente, a 
pesar de que no consideró los efectos del sexo y la edad de las aves, ni tampoco la 
influencia de la variación morfológica debida a la muda o a ligeros desgastes del 
plumaje. Es posible que su mayor limitación este impuesta por el hecho de que la 
población sedentaria estudiada, que habita los bosques del área del Campo de Gibraltar, 
representa a los descendientes de la población restringida a dicha región durante la 
última glaciación. Aparentemente, esta población permaneció aislada de otras 
poblaciones de curruca capirotada durante un largo periodo histórico (Pérez-Tris et al. 
2004). Una probable consecuencia de esto, es que esta población haya evolucionado 
adaptaciones morfológicas en respuesta a un estilo de vida sedentario que son más 
extremas que las observadas en otras áreas, como las islas atlánticas u otras partes del 
continente (Fiedler 2005), donde las currucas capirotadas han perdido su 
comportamiento migratorio recientemente (Pérez-Tris et al. 2004). Por lo tanto, es 
necesario corroborar si este AFD puede identificar con fiabilidad a los individuos 
sedentarios de otras poblaciones.  
En cualquier caso, la posibilidad de separar a los individuos sedentarios locales 
en la área del Campo de Gibraltar, posiblemente una población única desde una 
perspectiva evolutiva (Pérez-Tris et al. 2004), proporciona una oportunidad excelente 
para estudios detallados de las interacciones de estos individuos y sus conespecíficos 
norteños durante los periodos de invernada en simpatría. Dichos estudios no solo tienen 
importantes implicaciones evolutivas (Pérez-Tris y Tellería 2002), sino que pueden 
ayudar a diseñar estrategias adecuadas para la conservación de unidades evolutivas 
particulares (Moritz 1994, Crandall et al. 2000). Además, dichas investigaciones pueden 
ser particularmente oportunas porque las interacciones entre currucas capirotadas 
migratorias y sedentarias tienen lugar en áreas dónde las actividades humanas pueden 
causar un impacto importante sobre los hábitats de esta especie, lo que podría tener 
diferentes consecuencias para cada grupo poblacional (Tellería et al. 2005).  
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